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Los invisibles y los afortunados 

El significado de un titulo de PhD 
¿Cuántas veces me transporté con la ayuda de mi mente al otro lado del Atlántico en los 
últimos años? La pregunta, con la cuál doy inicio a esta dedicatoria, después de más de 
cuatro años realizando un doctorado en genética en la Universidad de Barcelona, 
corresponde a esa parte de una tesis doctoral que no queda escrita en ningún artículo 
científico ni en el documento de la tesis misma. Y como en todo proceso investigativo, 
podría suceder que la pregunta esté mal planteada, o no ser la adecuada, quedarse corta, 
o aún más, ser causa y/o consecuencia de otra u otras más profundas. Y en efecto, todas 
las opciones que acabo de plantear aplican en el presente caso, dado que la pregunta 
correcta no sería  la cantidad de veces (utilizada de manera intencional con el fin de 
darle una dimensión de tiempo a la historia que he de contarles aquí) sino el por qué 
transportarme a mis orígenes en Colombia, o mejor, al día a día en la única región de 
Suramérica que tiene costas en dos océanos. 
Vengo de un país de casi 50 millones de habitantes, donde recibir educación de buena 
calidad es un privilegio de unos pocos en todos los niveles de formación. Un país donde 
las máximas preocupaciones no radican en la publicación de un artículo científico o en 
la búsqueda de financiación para un proyecto. Por el contrario, vengo de una sociedad 
con unas desigualdades socioeconómicas inmensas en la que la mayoría de la población, 
ubicada en la parte menos favorecida, se levanta cada mañana pensando en conseguir la 
comida para sus hijos y algo de dinero extra para poder vivir de manera digna. 
La dedicatoria de la presente tesis doctoral está dirigida para los dos grupos de seres 
humanos que les acabo de mencionar, a saber, aquéllos privilegiados que como yo han 
tenido la posibilidad de recibir educación de buena calidad y también para aquéllos del 
otro grupo conformado por los que viven con la angustia constante de no saber que les 
deparará el siguiente día. Así, empezaré dedicando mi trabajo al segundo grupo. 
Los invisibles 
Hay un programa de radio en Colombia llamado “la Luciérnaga”, donde el director del 
programa abre la emisión de cada día con las siguientes palabras: “Muy buenas tardes a 
los oyentes de la Luciérnaga en Colombia, en el exterior y a las personas 
desafortunadamente secuestradas en las selvas del país”. Leídas aquí, en el contexto 
europeo, las palabras con las que termina esta frase parecen sacadas de una novela de 
John Grisham o el mismo Stephen King. Y ya quisiera que fueran sólo fruto de la 
ficción, pero no lo son. Son el resultado de un conflicto histórico que yace en las 
entrañas de lo que somos como colombianos. Y como la punta apenas visible de un 
enorme iceberg, que muestra a un país que no sólo se desangra en una guerra interna, 
con el paso del tiempo se percibe con mayor preocupación el aumento de la desigualdad 
social, la carencia de educación de buena calidad y la falta de oportunidades para la gran 
mayoría de la población, todo aquello sucediendo a la sombra no del hecho de ser un 
país pobre, sino a la presencia constante de la corrupción y carencia de ciudadanos 
(especialmente los gobernantes) con la capacidad suficiente para pensar al país.  
He llamado invisibles, tomando prestado el concepto de expertos en temas de conflictos, 
a aquéllos seres humanos que no son pobres sino que han sido empobrecidos por causa 
del sistema – y en otros casos por su propia mentalidad -, y con ello, despojados de 
todo. La presente tesis y los artículos científicos derivados de la misma es muy probable 
que nunca lleguen a sus oídos, pero espero que las reflexiones derivadas de todo aquello 
que se construyó en esos viajes de la mente y que ahora plasmo en estas palabras 
puedan convertirse en hechos concretos que me permitan llegar a los invisibles. 
Los afortunados 
¿Qué tienen en común George Robert Price, Ernesto Sábato y Vladimir Nabokov? Los 
tres fueron científicos que en algún momento de su vida complementaron su actividad 
con actividades socio humanísticas. La historia podrá decir que el corte que ellos 
realizaron no fue precisamente de “complementación” sino de dar un giro de 180 
grados. Pero en los detalles de sus obras y en sus acciones se puede ver que la ciencia 
nunca se fue de ellos, dado que más que una formación, el conocimiento adquirido a 
través de la ciencia es algo que pasa a ser parte de la interpretación de la vida misma. Y 
con esta pequeña introducción, sólo deseo dedicar mi trabajo a la otra parte minoritaria 
de la sociedad colombiana que ha tenido acceso a la formación académica de buena 
calidad, aquéllos que he denominado afortunados, porque precisamente eso somos las 
personas a las qué se nos ha permitido a través de la educación ir más allá de lo que a 
diario nos pretenden vender y hacer creer de la forma más diversa los dueños del poder. 
El tema es si realmente esa fortuna es bien aprovechada y canalizada.  
Tengo, cada vez con mayor frecuencia, estudiantes y colegas que están empezando, 
haciendo o terminando sus estudios de maestría, doctorado y/o post-doctorado por fuera 
del país. Estados Unidos, Canadá, Australia, Argentina, España, Brasil, México, 
Alemania, Suiza, Suráfrica, Francia, Inglaterra, Holanda son algunos de los múltiples 
destinos. Hay otros tantos realizando sus estudios en Colombia. Y me siento muy feliz 
por todos ellos. Aquí quiero hacer un énfasis especial en aquéllos afortunados 
colombianos con los que tuve la oportunidad de compartir tanto de forma presencial 
como en la distancia durante estos cuatro años y medio sus deseos de regresar a 
Colombia para trabajar y aplicar sus conocimientos, experiencias por el mundo, energía 
y ánimo por construir una nueva historia para nuestro país. Ver sus ojos brillar de 
emoción o leer sus palabras en relación al regreso y a todo lo que hay por hacer llenó 
mis días de una gran energía, pero sobretodo, de una inmensa responsabilidad a mi 
regreso, dado que aquéllos que tenemos la posibilidad de retornar con trabajo asegurado 
debemos siempre procurar que esa red de talentos colombianos que gravitan por el 
mundo no se pierda y se canalice hacia las nuevas generaciones que vienen de atrás con 
nuestros mismos sueños. Y sin embargo, dentro del mar de inquietudes que me asaltan 
con el paso de los años, pero sobretodo, con la realidad de un país que es noticia 
constante por las dificultades sociales y económicas que atraviesa su población, no dejo 
de preguntarme cuántos de estos colombianos realmente llegarán a ser doctores en el 
sentido amplio y profundo del concepto. 
Vengo de un país donde se le dice doctor a cualquiera, al político de turno que con sus 
discursos y análisis promete lo que nunca ha de cumplir y roba lo que no está  escrito (y 
nunca estará). Al que tiene dinero, no importa como lo haya conseguido; al que 
simplemente aparece en un sitio determinado con un traje elegante o al que a través de 
sus actos poco ortodoxos se abre camino hacia un éxito ficticio y destructivo para la 
sociedad y para sí mismo. Así, se dice a los cuatro vientos  que “tenemos un país de 
doctores”. 
En los últimos meses, varias personas cercanas me han venido preguntando cuando seré 
doctor. Y mi respuesta, siempre la misma, ahora la comparto con todos ustedes. Lo de 
tener un PhD es una responsabilidad social muy grande que traspasa la esfera elitista en 
la que en muchos casos los mismos científicos se han dedicado (y empecinado) en 
convertir a la ciencia. Ser científico es un estilo de vida, y para muchos de nosotros es la 
razón de ser, porque representa la mejor manera que hemos escogido de leer un libro 
que se escribe a diario. Pero no todo termina allí. La historia no empieza ni termina en 
la ciencia, la historia es la ciencia y los otros contextos que la rodean… esos contextos 
que no son precisamente de los científicos, sino de los otros, pero que obviamente 
existen y se desarrollan en el mismo espacio-tiempo que el nuestro. El científico-doctor 
como parte de una sociedad, no siendo ni sintiéndose ni haciendo sentir que es más que 
el resto, sino un ciudadano muy afortunado de un conjunto de seres humanos que debe – 
como el resto – vivir y desarrollarse en plena conciencia del contexto que le rodea. 
Tener el título de doctor no hace doctor a nadie. Y es sólo con el paso del tiempo, a 
través de los actos dirigidos hacia esa sociedad que espera mucho de aquéllos que han 
alcanzado la cima académica, cuando realmente un ser humano se hace doctor. 
Cuando se habla en el mundo del subdesarrollo de mi país, me quedo perplejo ante la 
rapidez de afirmaciones que se derivan al respecto, tanto por propios (colombianos) 
como extraños (extranjeros). Se habla de Colombia como un país pobre. Pero basta con 
visitarlo para darse cuenta de la inmensa riqueza en recursos naturales que allí existe, 
una riqueza que cualquier país del mundo quisiera tener. Y no obstante, como plantea 
Andrés Oppenheimer, somos pobres porque nos hemos quedado en la época de la 
“materia prima” cuando ahora se vive en la época del “valor agregado”. ¿Cuál es 
entonces nuestro valor agregado como sociedad y como nación? Otros países con 
muchísimo menos recursos naturales que nosotros (ej., Israel, Corea del Sur, Japón, 
Inglaterra, Alemania,  por mencionar sólo algunos casos) tienen economías muy fuertes 
y son potencias económicas. ¿Por qué sucede esto? La clave del éxito radica en la 
formación y educación de su pueblo y por ende de sus ciudadanos. La mayor riqueza de 
un país, sea cuál sea, son sus habitantes. 
Colombia no es pobre, no como territorio. Es pobre y subdesarrollada desde la mente de 
millones de sus habitantes, pobreza de actitud, de trabajo en equipo, de cultura, de 
sentido de compromiso y pertenencia, de ver hacia los lados y compartir, de trabajo de 
formación a nivel de la familia desde la temprana edad del individuo… pobres por la 
carencia de un buen sistema educativo que lleva a la mayoría de habitantes a ser 
conformistas y sumisos, pero sobre todo, pobres porque creemos que la solución a 
nuestro futuro como país, como nación, como sociedad, está en las manos y las acciones 
de la clase dirigente. Y cuán equivocado estamos. La clase política trabaja para y por 
ellos mismos, y evidencia de esto se podrá ver en las cifras de corrupción que 
existieron, existen y existirán mientras estas palabras aquí se escriben. La solución está, 
por el contrario, en cada colombiano y en las acciones que realiza a diario desde su 
escala y perspectiva social. Pero son las personas con la mayor formación académica 
dentro de la sociedad las que deben liderar esos procesos de construcción, de formación, 
de unión de esfuerzos y talentos, de coordinación y de discusión encaminada a pensar al 
país. Pero vamos con cuidado, porque ciudadanos con altos niveles de formación 
académica pueden resultar en un arma de doble filo en seres humanos sin ética y moral, 
siendo este panorama mucho peor que el colombiano sumiso y carente de soluciones 
mentales y actitud ante sus problemas. A mi manera de ver, la revolución que necesita 
un país como Colombia para generar el cambio que se requiere para mejorar las 
condiciones de vida de sus ciudadanos debe ser establecida desde la educación a todos 
los niveles, desde pre-escolar hasta el nivel más alto de doctorado. 
Por todo lo anterior, y en el último párrafo de ésta dedicatoria, una pregunta y una 
respuesta que me acompañará el resto de vida y será mí mejor espejo para verme cada 
mañana. ¿Cuándo seré PhD? Encuentro la respuesta al realizar una paráfrasis de Victor 
Hugo escritas en Hauteville-House el 01 de enero de 1862 en el prólogo de su novela 
Los Miserables: “Mientras a consecuencia de las leyes y de las costumbres (de las 
injusticias) exista una condenación social (desigualdades)… mientras no se resuelva el 
problema de la atrofia del niño (y de todos los integrantes de la sociedad en general) por 
las tinieblas (acceso al conocimiento a través de una educación de buena calidad)… 
mientras haya sobre la tierra ignorancia (pobreza mental) y miseria , los libros (la 
dedicatoria) de la naturaleza del presente podrán no ser inútiles”. Así, espero a través de 
mis actos derivados de mi formación y canalizados a la construcción de sociedad para 
los invisibles, con el apoyo de muchos afortunados, poder decirle a mis nietos o a los 
nietos de las personas de mi generación actual, una mañana cualquiera, que me siento 
doctor. Antes sería un acto muy apresurado de mi parte.   
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1.1 Consideraciones generales y esquema de la tesis 
Los crustáceos decápodos constituyen uno de los grupos marinos más abundantes y 
diversos de los océanos, existiendo más de 500 especies en el Atlántico nororiental y el 
Mar Mediterráneo (d'Udekem d’Acoz, 1999). Tienen un papel importante en la mayoría 
de los ecosistemas marinos, ocupando una variedad de nichos tróficos, desde 
micrófagos a macrófagos y, muchos de ellos, son presa importante de numerosos 
predadores (Cartes et al., 2010). Diversas especies de decápodos tienen un alto valor 
comercial, lo cual ha facilitado durante las últimas décadas los estudios sobre la biología 
de numerosas especies (Company et al., 2008; Guijarro et al., 2009). No obstante, a 
pesar del interés en este grupo de crustáceos, los estudios sobre la estructura y 
variabilidad genética de sus poblaciones, así como sobre la filogeografía de las especies 
son escasos (Luttikhuizen et al., 2008; Palero et al., 2008; Roldan et al., 2009; Kelly & 
Palumbi, 2010; Reuschel et al., 2010).  
La conectividad y la estructura genética de las poblaciones son temas centrales en el 
estudio de la ecología y evolución de las especies. Existe un considerable número de 
estudios que han definido los procesos que influyen sobre la genética de poblaciones y 
filogeografía en las últimas décadas (Avise, 2000; Beheregaray, 2008). Ello ha 
permitido no sólo sentar las bases conceptuales en genética evolutiva sino también 
identificar sus múltiples aplicaciones tanto en investigaciones básicas como aplicadas. 
No obstante, es necesario indicar que, en comparación a los ecosistemas terrestres, 
existe todavía un gran desconocimiento sobre los procesos que tienen lugar en los 
ambientes marinos (Etter et al., 2005). Por lo tanto, definir la diversidad genética y la 
estructura poblacional de los organismos marinos es necesario para determinar cuáles 
son los procesos presentes y pasados que pueden afectar la dinámica de los ecosistemas 
que habitan.  
El uso de herramientas moleculares para estudiar las especies marinas ha mostrado que 
tanto la variabilidad genética como la estructura poblacional están influidas por 
diferentes escalas de tiempo (Palumbi, 2004). Procesos contemporáneos, tales como las 
discontinuidades oceanográficas, permanentes o semipermanentes, están entre los 
principales factores que definen la estructura genética de las especies (Ayre et al., 2009; 
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Galarza et al., 2009a; Mokhtar-Jamaï et al., 2011; Palero et al., 2011; Schunter et al., 
2011b). Asimismo, la distribución de los niveles de diversidad genética ha sido 
relacionada con sucesos pasados (p.e. las glaciaciones del Pleistoceno) que condicionan 
la evolución y la distribución actual de las especies (Hewitt, 2000; Maggs et al., 2008). 
El ADN mitocondrial ha sido el principal marcador utilizado para evaluar tanto eventos 
pasados como para describir un panorama general del flujo genético entre las 
poblaciones (Avise, 2000; Reece et al., 2010). Asimismo, los marcadores microsatélites 
han sido utilizados con mayor frecuencia para evaluar procesos más actuales (Goldstein 
& Schlotterer, 1999), aunque también han sido considerados como indicadores de 
eventos pasados (Kenchington et al., 2009). De esta manera, marcadores moleculares 
con diferentes tasas de substitución estarán, por lo tanto, capturando señales de procesos 
poblacionales en diferentes tiempos de la historia evolutiva (Avise et al., 1987; 
Thomson et al., 2010). Por esta razón, es de vital importancia realizar enfoques 
apropiados y desarrollar metodologías moleculares correctas en función de las preguntas 
que se desean contestar (Thomson et al., 2010).  
Además de los aspectos moleculares, interpretar las causas y consecuencias de la 
variación morfológica es uno de los principales objetivos de la biología evolutiva 
(Avise, 2000; Lawing & Polly, 2010). El análisis de las variaciones morfológicas 
intraespecíficas y su relación con la estructura genética de una especie puede contribuir 
significativamente a la comprensión de las principales variables ambientales que 
influyen en los procesos adaptativos de una especie. Asimismo, dicha información 
podría reflejar la relación entre los individuos (similaridad genética/filogenética), la 
existencia de respuestas evolutivas similares en contextos de presión selectiva 
comparables, así como posibles procesos de adaptación al medio (Clabaut et al., 2007; 
Foster et al., 2008; Klingenberg, 2010; Lawing & Polly, 2010). 
Los crustáceos decápodos, por su diversidad y amplia distribución, constituyen un 
grupo interesante en el que se pueden analizar los procesos mencionados anteriormente. 
Ello es especialmente atractivo en una zona como el Mediterráneo y Atlántico 
nororiental donde existen numerosas discontinuidades oceanográficas que pueden 
afectar el flujo génico entre localidades. El Mar Mediterráneo es una cuenca marina 
semi-cerrada, rodeada por grandes masas continentales y conectadas con el Océano 
Atlántico a través del Estrecho de Gibraltar. Los patrones de circulación en el Mar 
Mediterráneo son bien conocidos y las estructuras ciclónicas/anticiclónicas han sido 
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descritas por numerosos autores (ver Millot, 1999, 2005; Fernández et al., 2005; Rio et 
al., 2007 y referencias citadas). El Mar Mediterráneo consiste a su vez en dos sub-
cuencas (Occidental y Oriental) conectadas por los Estrechos de Sicilia y Messina 
(Lermusiaux & Robinson, 2001). Las dos cuencas difieren en su oceanografía, 
particularmente en sus estructuras termales, perfiles de salinidad y regímenes de 
circulación (Millot, 1999). En general, las aguas mediterráneas de la cuenca occidental 
pueden ser distinguidas claramente de las de la cuenca oriental (al este del Estrecho de 
Sicilia), gracias a los fuertes gradientes de salinidad que separan las diferentes masas de 
agua (Lermusiaux & Robinson, 2001). El Mar Mediterráneo occidental está 
caracterizado por una geomorfología particular y una oceanografía asociada 
condicionada por la entrada de las Aguas Centrales del Atlántico Norte a través del 
Estrecho de Gibraltar (Salat, 1996; Millot, 2005). Este régimen de circulación origina 
tres discontinuidades oceanográficas situadas a lo largo de las costas del Este y Sureste 
de la Península Ibérica: el Estrecho de Gibraltar, el Frente Almería-Orán y el Canal de 
Ibiza. En el Mediterráneo Oriental las principales discontinuidades se sitúan en el 
Estrecho de Sicilia y al sur del Mar Adriático. En el Atlántico nororiental las 
discontinuidades oceanográficas están principalmente asociadas a las aguas procedentes 
de la corriente del Golfo, asi como a la influencia de las corrientes que recorren la 
plataforma continental  paralelas a la costa (Longhurst, 1998; Macpherson, 2003).  
La mayoría de las discontinuidades genéticas observadas en las poblaciones marinas 
están asociadas con la fase dispersiva de las especies, que suele ser la fase larvaria 
(Planes, 2002). Los adultos de muchas especies bentónicas muestran hábitos bastante 
sedentarios que, a priori, no tienen una influencia importante en la estructuración 
genética. Los estudios sobre el efecto de los procesos oceanográficos en las poblaciones 
han sido principalmente realizados en especies costeras (Patarnello et al., 2007; Galarza 
et al., 2009a), que en la mayoría de los casos poseen larvas epipelágicas cuya dispersión 
suele estar influenciada por giros y frentes oceánicos. Sin embargo, apenas se ha 
estudiado el efecto de estas discontinuidades en la estructura genética de especies más 
profundas, que habitan la plataforma y el talud continental, donde el efecto de los 
frentes oceánicos y la distribución de las fases larvarias puede ser diferente (Etter et al., 
2005; Palero et al., 2010). 
Para una mejor comprensión del trabajo, la presente tesis se ha estructurado de la 
siguiente manera: En el capítulo 1 se incluye una Introducción, donde se detallan 
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aspectos generales de filogeografía y genética de poblaciones, el efecto de la 
oceanografía en la estructura genética de las poblaciones y una descripción de las 
principales discontinuidades oceanográficas estudiadas en la zona de estudio. En el 
capítulo 2 se presentan los objetivos de la tesis. El capítulo 3  incluye un apartado de 
Material y Métodos que describe la biología de las especies de crustáceos decápodos 
estudiadas, el esquema de muestreo, los procesos de obtención y amplificación de los 
marcadores moleculares y los análisis estadísticos considerados. El capítulo 4 considera 
los resultados y la discusión, donde se muestra en primer lugar un estudio 
multiespecífico utilizando el gen mitocondrial Citocromo Oxidasa I (COI) y 
posteriormente los estudios centrados sobre la especie Liocarcinus depurator, tanto a 
nivel molecular (mitocondrial y nuclear) como a nivel morfométrico. Finalmente, en el 
capítulo 5 se presentan las conclusiones de la presente tesis. 
 
1.2 Filogeografía y genética del paisaje 
La filogeografía investiga los procesos históricos que generan los patrones de variación 
genética originados por la actual distribución de los linajes genealógicos (Avise, 2000; 
Manel et al., 2003; Storfer et al., 2007). Está considerada como una subdisciplina de la 
biogeografía histórica, la cual integra conceptos y técnicas de biología molecular, 
genética de poblaciones, demografía, sistemática filogenética, etología y paleontología 
(Avise, 2000). El estudio de la distribución geográfica de linajes genealógicos ha sido 
ampliamente usado para describir eventos históricos, como fragmentación de hábitats o 
expansión del rango de distribución de especies y poblaciones, migraciones, vicarianza, 
o extinción de linajes, así como otros procesos que afectan la estructura de las 
poblaciones o que causan especiación en un contexto espacial y temporal (Hardy et al., 
2002). Además, el estudio comparado de los patrones filogeográficos entre diferentes 
especies permite plantear hipótesis sobre posibles eventos comunes, e identificar las 
causas geológicas, ecológicas o etológicas que pudieron haber influido en ellos 
(Arbogast & Kenagy, 2001; Lanteri & Confalonieri, 2003). 
Por otra parte, los estudios que combinan información sobre las características del 
paisaje y los datos de marcadores moleculares han ido en aumento, permitiendo 
entender cómo los factores ambientales influyen en la dispersión de individuos y la 
distribución de las poblaciones. Esta disciplina, llamada genética del paisaje -conocida 
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en inglés como Landscape genetics- (Manel et al., 2003; Storfer et al., 2007), examina 
los procesos actuales que afectan la variación genética (Knowles, 2009) y proporcionan 
un puente entre la ecología del paisaje y la genética de poblaciones (Angers et al., 1999; 
Coulon et al., 2006). La genética del paisaje presenta dos puntos clave: la detección de 
las diferencias genéticas entre poblaciones y la correlación de éstas con las 
discontinuidades en el paisaje (p.e. montañas, gradientes de humedad, temperatura, 
salinidad, discontinuidades oceanográficas).  
La mayoría de estudios sobre la genética del paisaje utilizan datos de microsatélites 
(Storfer et al., 2007), mientras que en filogeografía se suelen utilizar datos de secuencias 
de ADN de orgánulos citoplasmáticos (ADN de cloroplasto y mitocondria), y algunas 
veces secuencias de ADN nuclear (Avise et al., 1987). El uso de uno u otro tipo de 
marcador se debe a su diferencia en sus tasas de mutación. Con una estima de la tasa 
media de mutación de alrededor de µ = 5x10-4 (Goldstein & Schlotterer, 1999; 
Whittaker et al., 2003), los loci microsatélites permiten una excelente resolución de 
procesos recientes. Por otro lado, el ADN mitocondrial, con una tasa de mutación de 
aproximadamente µ = 6x10-8 (Haag-Liautard et al., 2008), es ideal para detectar señales 
moleculares de procesos históricos. En los últimos años, se han diseñado metodologías 
que permiten combinar ambos tipos de marcadores (Carling & Brumfield, 2008), lo que 
permite investigar la distribución de la variación genética a diferentes escalas espaciales 
y temporales (Pease et al., 2009).  
 
1.3 Efecto de la oceanografía en la estructura genética de las poblaciones 
Tradicionalmente se pensaba que las poblaciones de especies marinas tenían una gran 
homogeneidad genética debido a la aparente ausencia de fuertes barreras en la 
distribución de los organismos. Sin embargo, en las últimas décadas, se ha observado 
que la dinámica espacial y temporal del flujo genético es más compleja de lo que se 
asumía. Ello se debe a que las corrientes marinas, giros y frentes oceánicos pueden 
reducir o aumentar la mezcla y difusión de larvas y adultos de una manera significativa, 
afectando claramente a la estructura de las poblaciones (Weersing & Toonen, 2009). De 
esta manera, dos zonas adyacentes pueden estar aisladas genéticamente si están 
localizadas a diferentes lados de un frente oceánico (Gilg & Hilbish, 2003), y dos zonas 
distantes pueden estar conectadas si existe una corriente que las une (Mitarai et al., 
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2009). Conocer la dinámica oceanográfica puede, en consecuencia, mejorar la 
interpretación de la estructura poblacional de cualquier especie, permitiendo cuantificar 
de una forma más precisa la conectividad entre las poblaciones marinas (Gilg & Hilbish, 
2003; Galindo et al., 2006; Galarza et al., 2009a). Asimismo, esta relación entre 
conectividad y discontinuidades oceanográficas y corrientes puede estar muy influida 
por las características biológicas y el comportamiento de las especies. Dichas 
características pueden afectar a su disposición en la columna de agua, especialmente 
durante el periodo larvario (Palumbi, 1994; Kelly & Palumbi, 2010; Teske et al., 2010; 
White et al., 2010).   
El grado de conectividad entre poblaciones puede estar muy condicionado por la 
topografía de la costa y por la oceanografía. Características tales como la proximidad de 
estuarios (Epifanio & Garvine, 2001), la presencia de fuertes corrientes (Bortolotto et 
al., 2011; Schunter et al., 2011b), discontinuidades oceanográficas como afloramientos 
o frentes (Galarza et al., 2009a) o la estratificación de la columna de agua (Largier, 
2003; Gawarkiewicz et al., 2007) afectan claramente a dicha conectividad.  
En el mar, el seguimiento de los movimientos de los individuos tiene una complejidad 
mucho mayor que en los ecosistemas terrestres. Esta dificultad es muy elevada cuando 
se trata de medir el desplazamiento de larvas y juveniles. Por estas razones, los estudios 
de conectividad e intercambio de individuos entre poblaciones se están basando con más 
frecuencia en métodos genéticos (Hellberg et al., 2002; Planes, 2002; Hedgecock et al., 
2007). Dichos métodos estiman el flujo de genes y el patrón de divergencia entre 
poblaciones. Esta aproximación asume que las poblaciones han alcanzado el equilibrio 
entre deriva y migración (Slatkin, 1993). Si las poblaciones no han alcanzado aún el 
equilibrio, estos métodos generalmente sobreestimarán la cantidad actual del flujo de 
genes. Asimismo, estos métodos permiten asignar los individuos tanto a una 
determinada población (Carreras-Carbonell et al., 2007) como a padres específicos 
(Jones et al., 2005), lo que les hace comparables a estudios de marcaje directo (Block et 
al., 1998; Thorrold et al., 2007). 
Comprender los factores que determinan los patrones de distribución de los organismos 
y de sus poblaciones ha sido objeto de diversos estudios en las últimas décadas 
(Palumbi et al., 1997; Lessios et al., 1998; Selkoe et al., 2008). Como resultado de estos 
estudios, varias barreras a la dispersión han sido identificadas en base a los patrones 
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filogeográficos derivados de barreras oceanográficas en una amplia variedad de taxa a 
través de los mares y océanos del mundo (Duda & Lessios, 2009; Reece et al., 2010; 
Teske et al., 2011). No obstante, siguen existiendo numerosas lagunas en la mayor parte 
de grupos y especialmente en aquellas zonas donde la oceanografía es compleja, como 
es el caso del Mediterráneo y el Atlántico nororiental.  
Los estudios genéticos en diferentes grupos zoológicos son numerosos en el área 
Atlanto-Mediterránea: (1) esponjas (Duran et al., 2004); (2) equinodermos (Borrero-
Pérez et al., 2011); (3) corales (Ledoux et al., 2010; Mokhtar-Jamaï et al., 2011); (4) 
peces (Astolfi et al., 2005; Carreras-Carbonell et al., 2006; Giovannotii et al., 2009; 
Galarza et al., 2009a; Sala-Bozano et al., 2009; Schunter et al., 2011b), entre muchos 
otros. Durante bastantes años el Estrecho de Gibraltar fue propuesto como la barrera que 
dividía dos regiones biogeográficas bien delimitadas, el Mar Mediterráneo y el 
Atlántico nororiental, con faunas y floras diferenciadas (Briggs, 1974; Bryden et al., 
1994; Macpherson, 2002). Estudios recientes (Papetti et al., 2005; Galarza et al., 2009b; 
Sala-Bozano et al., 2009; Fernández et al., 2011) han mostrado que varias especies 
tienen poblaciones que presentan una reducción del flujo genético en esta zona de 
transición. Actualmente, un frente ubicado al este del Mar de  Alborán, el Frente 
Almería-Orán, es considerado la barrera oceanográfica más marcada existente en el 
interior del Mar Mediterráneo y que afecta de manera significativa la conectividad entre 
las masas de agua propias del Mediterráneo y las procedentes del Atlántico (Patarnello 
et al., 2007). Sin embargo, aunque el número de estudios genéticos que evalúan el 
efecto de las discontinuidades oceanográficas en toda la zona de transición Atlántico-
Mediterránea ha ido en aumento (p.e. Pérez-Losada et al., 2007; Palero et al., 2008; 
Galarza et al., 2009a; Fernández et al., 2011; González-Wanguemert et al., 2010), el 
diseño del muestreo es diferente en muchos de ellos y no siempre estudiando 
localidades adecuadas a la posición de los frentes. Ello impide valorar correctamente en 
muchos casos el efecto de las diferentes discontinuidades oceanográficas de la zona. 
Así, algunos de los estudios mencionados anteriormente han muestreado poblaciones 
entre las cuales hay más de un frente (p.e. Estrecho de Gibraltar y Frente Almería-
Orán), impidiendo saber cuál de los frentes (o los dos) es el causante de la disminución 
del flujo genético. Es decir, las conclusiones de algunos de los estudios mencionados 
anteriormente (véase también Pattarnello et al., 2007), y que atribuyen al frente 
Almería-Orán el papel de barrera principal, deben considerarse con cautela. Otras 
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barreras potenciales al flujo de genes que han sido identificadas dentro del Mar 
Mediterráneo son el Canal de Ibiza (Mokhtar-Jamaï et al., 2011, Schunter et al., 2011b), 
el Frente Balear (Galarza et al., 2009a; Schunter et al., 2011b), el Estrecho Sículo-
Tunecino (Bahri-Sfar et al., 2000) y el aislamiento geográfico del Mar Adriático, Mar 
Egeo y Mar Negro en la cuenca del Mar Mediterráneo Oriental (Nikula & Vainola, 
2003; Domingues et al., 2005; Peijnenburg et al., 2006). 
Por otra parte, varios estudios realizados en peces  del Atlántico nororiental han 
contribuido al mejor entendimiento de la estructura genética de organismos marinos en 
esta zona (Almada et al., 2008; Debes et al., 2008; Francisco et al., 2009). El Atlántico 
nororiental es una zona oceanográfica compleja donde interactúan sobre un dominio 
espacial relativamente pequeño varios procesos oceanográficos (Longhurst, 1998). Así, 
en las poblaciones de especies del Mar del Norte y zonas adyacentes se ha encontrado 
tanto panmixia (Kotoulas et al., 1995; Hoarau et al., 2002) como patrones que reflejan 
aislamiento por distancia (Gysels et al., 2004; Francisco et al., 2009) o efecto de frentes 
oceanográficos (Hemmer-Hansen et al., 2007). 
Los estudios de crustáceos decápodos en la zona del Atlántico nororiental (Roman & 
Palumbi, 2004; Sotelo et al., 2008) y el Mar Mediterráneo (Roldan et al., 2009; Zitari-
Chatti et al., 2009) han aumentado en los últimos años tanto con marcadores 
mitocondriales como nucleares, indicando panmixia o baja diferenciación genética entre 
las localidades. En estos estudios, el marcador molecular más utilizado ha sido el ADN 
mitocondrial, pero los marcadores microsatélites han venido cobrando mayor 
importancia recientemente, tanto solos o combinados con marcadores mitocondriales 
(Babucci et al., 2010). Como se ha mencionado anteriormente, algunos estudios que 
tienen como objetivo explorar el efecto de barreras oceanográficas o que mencionan en 
su discusión posibles efectos de discontinuidades relacionadas con la transición 
Atlántico-Mediterránea, aunque detectan diferenciación entre las dos cuencas, no tienen 
un esquema de muestreo totalmente adecuado y pueden acumular el efecto de dos o más 
frentes (ver citas en Patarnello et al., 2007; Luttikhuizen et al., 2008; Palero et al., 
2008), de manera que se puede concluir que con algunas excepciones en las que se ha 
identificado el efecto del frente Almería-Orán como barrera efectiva al flujo de gemes 
(Reuschel et al., 2010), la mayor parte de los estudios realizados hasta la actualidad para 
valorar la discontinuidad Atlanto-Mediterránea en crustáceos decápodos no han 
considerado la existencia de múltiples frentes en la zona. 
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1.4 Morfometria geométrica. Variaciones morfológicas en poblaciones marinas 
Las diferencias genéticas entre poblaciones pueden llevar asociadas ligeros cambios en 
la morfología (Klingenberg, 2010). Ello permite estudiar los procesos de adaptación y 
conocer cuáles son los caracteres morfológicos que permiten discriminar las 
poblaciones genéticamente diferenciadas y si estos caracteres pueden asociarse a 
variables ambientales determinadas (Lawing & Polly, 2010). La combinación de 
estudios genéticos y morfológicos permite integrar algunos procesos adaptativos en la 
ecología del paisaje (Klingenberg, 2010). En el caso de los crustáceos decápodos, su 
amplia radiación en ambientes muy diferentes y las características de su exoesqueleto, 
que permiten identificar de manera adecuada puntos homólogos a través de la misma 
estructura entre diferentes individuos de la misma o distintas especies, los convierte en 
organismos ideales para explorar este tipo de preguntas relacionadas con la variabilidad 
genética y posibles procesos de adaptación morfológica. 
Un número de estudios recientes ha detectado variabilidad fenotípica en cangrejos de 
plataforma continental y cierta diferenciación entre individuos de distintas áreas 
geográficas relativamente restringidas (p.e. Brian, 2005; Rufino et al., 2006a; Todd et 
al., 2006; Silva et al., 2009, 2010). Dado que la divergencia poblacional es 
contrarrestada por el flujo de genes, los patrones de variabilidad fenotípica son 
probablemente el reflejo de las diferencias entre las condiciones de los ambientes 
locales, ya sea por selección en loci determinados o por plasticidad fenotípica (Brian et 
al., 2006). La plasticidad fenotípica resulta de la capacidad de un genotipo de producir 
fenotipos diferentes en ambientes diferentes (Reid & Aldrich, 1989; Reid et al., 1989). 
Es una estrategia frecuente tanto en plantas como en animales para aumentar su eficacia 
biológica en ambientes variables o cambiantes (Schlichting & Pigliucci, 1998). La 
plasticidad fenotípica es generalmente mayor en especies con mayores tasas de 
dispersión, sugiriendo que la dispersión y la heterogeneidad ambiental son agentes 
selectivos importantes para la evolución de la plasticidad fenotípica en organismos 
marinos (Hollander, 2008). A pesar de la importancia evolutiva de la plasticidad 
fenotípica, ésta tiene un efecto reducido en la eficacia biológica en comparación a las 
diferencias adaptativas globales que pueden presentar diferentes ecotipos (Hollander & 
Butlin, 2010).  
  
10 
Así como los patrones a nivel genético mencionados en el apartado anterior indican 
diversos niveles de estructura genética y conectividad en el flujo de genes entre las 
especies de crustáceos decápodos, a nivel fenotípico las señales de diferenciación 
poblacional han sido evidentes en algunos casos en la transición Atlántico-Mediterránea 
(Sarda et al., 1998; Brian et al., 2006; Reuschel & Schubart, 2007; Follesa et al., 2008; 
Silva et al., 2010), indicando que la variación fenotípica puede reflejar tanto una 
influencia genética como ambiental (Trusell & Etter, 2001). En el caso de Liocarcinus 
depurator es interesante explorar el comportamiento fenotípico a través de su rango de 
distribución, dado que sus larvas epipelágicas hacen pensar en altos niveles de 
homogeneidad entre zonas, y con ello, una capacidad limitada para procesos de 
adaptación, tal como se reporta para otras especies de portúnidos (Roman & Palumbi, 
2004). No obstante, otros trabajos relacionados con la plasticidad fenotípica en 
crustáceos deben ser considerados en el caso de L. depurator (Trusell & Smith, 2000; 
Smith & Palmer, 1994, Smith, 2004; Brian et al., 2006), donde son los factores 
ambientales los que explican la variación a nivel morfológico. 
 
1.5. Discontinuidades oceanográficas en la zona de estudio: las barreras del mar. 
Los frentes oceánicos presentan un papel importante en la estructuración de los 
ecosistemas marinos (Le Fevre, 1986; Longhurst, 2006; Belkin, 2009). En términos 
físicos, un frente oceánico es una zona estrecha dentro de gradientes horizontales que 
presenta propiedades particulares de temperatura, salinidad, nutrientes, entre otros 
factores, y que separa amplias áreas con diferentes masas de agua o diferente estructura 
vertical (estratificación) (Belkin, 2002). Los frentes, que con frecuencia son descritos 
como discontinuidades debido a su naturaleza abrupta, por lo general presentan 
propiedades físicas que pueden ser detectadas analizando la temperatura y la salinidad, 
que constituyen los principales componentes de la variación de la densidad (Belkin, 
2009). A continuación, se describen las principales discontinuidades oceanográficas 
existentes en el Océano Atlántico nororiental y el Mar Mediterráneo y consideradas en 




Figura 1. Representación de las principales discontinuidades oceanográficas en el área 
de estudio marcadas en líneas azules: a) Corriente del Golfo, b) Afloramientos de 
Portugal, c) Estrecho de Gibraltar, d) Frente Almería-Orán, e) Canal de Ibiza, f) 
Estrecho de Sicilia, g) Estrecho de Otranto.  
 
1.5.1. Corriente del Golfo y afloramientos de Portugal 
El noreste del océano Atlántico es muy complejo debido a que muchas áreas interactúan 
sobre un dominio espacial relativamente pequeño (Longhurst, 1998). Las corrientes 
oceanográficas juegan un papel importante en la distribución de especies pelágicas a 
nivel de meso y macroescala. Así, la Corriente del Atlántico Norte (NAC), la Corriente 
Costera de la Plataforma Intermedia (ISEC) y las Corrientes Intermedias del 
Mediterráneo (MIC), las cuales transportan calor hacia Europa, son las corrientes más 
importantes en estructurar los biomas pelágicos y en afectar la dispersión larval en el 
noreste del océano Atlántico. Asimismo, los ciclos de la Oscilación del Océano 
Atlántico (NAO) también generan una importante variación en la temperatura sobre el 
área que puede afectar los pulsos de afloramientos/relajación durante las diferentes 
estaciones. Por su parte, las aguas atlánticas también entran en el mar del Norte a través 
del Canal de la Mancha, donde las fuertes mareas, especialmente en el sur del mar del 
Norte y el Canal de la Mancha pueden influir en el flujo de genes (Jolly et al., 2005). 
La ISEC se mueve a lo largo de la costa Atlántica Ibérica, principalmente hacia el norte 
desde el sur de Portugal hasta el cabo de Finisterre, luego gira hacia el este a lo largo de 
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la costa Cantábrica y finalmente se dirige hacia el norte en el Golfo de Vizcaya. Esta 
corriente está influenciada por la topografía costera y los afloramientos estacionales 
locales, que facilitan la homogenización de las masas de agua (Quinteiro et al., 2007). 
Esta Corriente Ibérica que se dirige hacia el norte es persistente a lo largo del invierno y 
el otoño, siendo más débil en el resto del año y lejos de la costa (Peliz et al., 2005). Esta 
corriente está relacionada a su vez con un frente frío localizado alrededor de los 39°-
40°N, separando las aguas frías del norte de las aguas más cálidas del sur (Peliz et al., 
2005). Un segundo sistema correspondiente a un frente subtropical está asociado a la 
Corriente de las Azores, situado alrededor de los 34°N-35°NS (Fernandez & Pingree, 
1996). Esta corriente transporta agua cálida y con mayor salinidad hacia el este del 
Golfo de Cádiz. El alineamiento meridional de la línea de costa de la Península Ibérica 
cambia en el Golfo de Cádiz y es dominada por un régimen de vientos ecuatoriales que 
tiene importantes implicaciones en la oceanografía costera, como es el caso de la 
intensificación debida a los vientos de levante de la contracorriente costera que se dirige 
hacia el oeste (Relvas & Barton, 2002). 
 
1.5.2 Estrecho de Gibraltar 
El flujo de las Aguas Centrales del Atlántico Norte (NACW) a través del Estrecho de 
Gibraltar es el proceso oceanográfico más importante entre el Océano Atlántico y el 
Mar Mediterráneo (Salat, 1996; Millot, 2005). Antes de la entrada de las aguas 
atlánticas a través del Estrecho de Gibraltar, las NACW recirculan cerca al Estrecho, 
frente al Cabo de Trafalgar, hacia el noroeste y a lo largo de la costa de Cádiz (García-
LaFuente et al., 2006). Este área está también influenciada por la fuerte interacción 
topográfica entre el flujo de las mareas y una cordillera sumergida perpendicular a la 
costa, originando una discontinuidad entre masas de agua (García-Lafuente & Ruiz, 
2007). Estos procesos originan una discontinuidad entre masas de agua que puede 
también afectar la conectividad entre las poblaciones a ambos lados del Estrecho de 
Gibraltar (Galarza et al., 2009b). 
Los patrones de circulación en el Mar Mediterráneo son relativamente bien conocidos y 
las estructuras ciclónicas/anticiclónicas han sido bien descritas (ver Fernández et al., 
2005; Millot, 1999, 2005; Rio et al., 2007  y referencias citadas). El Mar Mediterráneo 
consiste en dos cuencas aisladas parcialmente (Occidental y Oriental) conectadas por 
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los Estrechos de Sicilia y Messina (Lermusiaux & Robinson, 2001). Las dos cuencas 
difieren en su oceanografía, particularmente en sus estructuras termales, perfiles de 
salinidad y regímenes de circulación (Millot, 1999). Las aguas atlánticas de la cuenca 
occidental pueden ser distinguidas claramente de las de la cuenca oriental (oriente del 
Estrecho de Sicilia), con fuertes gradientes de salinidad correspondientes a la posición 
de la separación entre las masas de agua (Lermusiaux & Robinson, 2001). 
 
1.5.3 Frente Almería-Orán 
El occidente del Mar Mediterráneo es caracterizado por una geomorfología particular y 
una oceanografía asociada, condicionada en su mayoría por la entrada de las Aguas 
Centrales del Atlántico Norte (NACW)  a través del Estrecho de Gibraltar (Salat, 1996, 
Millot, 2005). El Estrecho tiene una profundidad de 284 m y una amplitud de 30 Km, 
alcanzando una amplitud mínima de únicamente 14 km a una prfoundidad de 880 m 
(Bryden & Kinder, 1991). Las NCAW entran de forma continua al Mediterráneo por 
superficie, encontrándose con aguas más densas, iniciando así la formación de dos giros 
anticiclónicos y generando la presencia de dos frentes oceanográficos, separados uno 
del otro por aproximadamente 600 km. El primer frente (Frente Almería-Orán, AOF) es 
un frente de densidad termohalino, de estructura oceanográfica dinámica y 
semipermanente que se encuentra confinado a los primeros 300 metros de profundidad 
en la columna de agua. Se encuentra situado aproximadamente a 400Km al este del 
Estrecho de Gibraltar  y conecta el principal influjo de agua frío y de baja salinidad 
proveniente del Atlántico con el Mar Mediterráneo (Tintoré et al., 1988). En función de 
las condiciones del invierno, el AOF puede decrecer en su fuerza o aún desaparecer 
(Tintoré et al., 1988). Después de este primer frente, las NCWA son modificadas 
progresivamente, incrementando su salinidad y convirtiéndose en una masa de agua 
conocida con el nombre de las Aguas Atlánticas Modificadas (MAW). Así, estas aguas 
fluyen hacia el noreste alcanzando las islas Baleares y formando el segundo frente de 
densidad en la parte norte del archipiélago, el Frente Balear (BF).  Este frente es más 
débil que el AOF, presentando procesos dinámicos de manera asincrónica a través del 
año. Las MAW también alcanzan las islas de Córcega y Cerdeña. A lo largo del 
noroeste del mar Mediterráneo, la circulación superficial está controlada por la 
Corriente Liguro-Provenzal-Catalan (LPCC), una corriente de plataforma que se origina 
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en el este del Mar de Liguria, fluye hacia el oeste de la costa de Italia hacia Francia y 
España. Esta corriente transporta hacia el sur aguas ricas en nutrientes a lo largo de la 
plataforma continental del Golfo de León y de la Península Ibérica hasta alcanzar el sur 
del Cabo de la Nao (Salat, 1996; Millot, 2005). En el Cabo de la Nao, una rama de esta 
corriente es desviada hacia las islas Baleares y una segunda rama se desvía hacia el sur, 
donde se mezcla con las MAW (Salat, 1996). El eje central de la CLPC se extiende 
desde 25 a 45 Km de distancia desde la costa a una profundidad que oscila entre 400 y 
650 metros y con una velocidad promedio de 35 cm-1 (Fernández et al., 2005). 
 
1.5.4 Canal de Ibiza 
La hidrografía del Mar Mediterráneo está fuertemente influenciada  por la 
estacionalidad, ya que la oscilación anual de temperatura puede ser superior a los 15ºC.  
La presencia de estructuras frontales y su dinamismo tienen una compleja interacción 
con la variabilidad espacial y el desarrollo de la estratificación (Salat, 1996). En general, 
la actividad de mesoescala aumenta en otoño e invierno. Por ejemplo, la variabilidad a 
través del Canal de Córcega de la CLPC es fuerte en invierno y débil en verano 
(Astraldi et al., 1995). La corriente Balear del norte presenta una dependencia similar 
con la estacionalidad a través del Canal de Ibiza, donde la salida de reciente MAW 
desde el sur disminuye en invierno. Las aguas superficiales e intermedias del 
Mediterráneo presentan una menor salinidad en el Canal de Ibiza (Fernández et al., 
2005). Por otro lado, Montserrat et al. (2008) demostró que la desviación de la Corriente 
del Norte hacia las Islas Baleares ocurre en primavera y en el inicio del verano y es 
causada por la formación  de un giro anticiclónico en el Canal de Ibiza (IC) que dificulta 
el flujo hacia el sur, generando un efecto disruptivo en la circulación en la zona (Pinot et 
al., 2002). Este giro, sin embargo, no se forma después de inviernos relativamente 
suaves con temperaturas por encima de los trece grados (López-Jurado et al., 2008); en 
la ausencia del cual la LPCC puede fluir hacia el sur a través del canal.  
1.5.5 Estrecho de Sicilia 
Las MAW también son distribuidas a lo largo de la costa de Argelia, estrechamente 
ligadas a la topografía, cruzando el canal de Sicilia hasta el Golfo de Sirta, la Península 
Italiana y alrededor de toda la cuenca oriental del Mediterráneo (Millot, 2005). El 
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Estrecho de Sicilia tiene tiene 130 km aproximadamente con una profundidad estimada 
promedio de 330 m. Una vez cruzado el Estrecho de Sicilia las MAW se dividen en dos 
ramas principales. La primera gira directamente hacia el sur y encierra un área 
anticiclónica que contiene  varios remolinos alrededor de los cuales las MAW son 
sometidas a un proceso de advección por la corriente Atlántico-Jónico (AIS). La 
segunda rama se extiende hacia el mar Jónico (Malanotte-Rizzoli et al., 1991; 
Theocharis et al., 1999). Las AIS alcanzan el paso por Creta donde se convierten en el 
Jet del Mediterráneo Medio (MMJ). Por su parte, las MAW siguen su ruta hacia el este, 
entrando a la cuenca levantina, cada vez más salina y densa como resultado de la 
evaporación y la mezcla (de 37.5 en el Estrecho de Sicilia a 38.9 en la cuenca 
Levantina). Las MAW están en la superficie en las regiones occidentales y llegan sobre 
expuestas por el calentamiento y la mayor salinidad de las Aguas Superficiales 
Levantinas (LSW), las cuales se dispersan hacia el este durante el verano, mientras que 
en invierno permanecen en la superficie de la cuenca levantina (Theocharis et al., 1999). 
 
1.5.6. Estrecho de Otranto 
Excluyendo al Mar Negro, el Adriático es la zona que se encuentra más al norte del Mar 
Mediterráneo. Dentro del Mar Adriático es de de particular importancia el Estrecho de 
Otranto, una zona de 75 km de ancho y 800 m de profundidad que conecta el Mar 
Adriático con el Mar Jónico. Al igual que en la parte norte del Mediterráneo Occidental, 
el balance de calor del Mar Adriático es negativo, especialmente en invierno (Artegiani 
et al., 1997), lo cual implica una salida de agua fría y densa por el fondo. De acuerdo a 
lo anterior, al menos dos masas distintas de agua se forman dentro de la cuenca durante 
el invierno: las aguas densas del Adriático Norte (ADAN), que se forman sobre una 
plataforma poco profunda, como consecuencia del fuerte enfriamiento asociado con los 
vientos del norte (Malanotte-Rizzoli, 1991) y las aguas profundas del Adriático que son 
producidas en la parte sur de la cuenca. Un giro ciclónico es casi permanente en la 
región, el cual ofrece un mecanismo de pre-acondicionamiento de la convección 
profunda en mar abierto (Ovchinnikov et al., 1985), y con ello representar una posible 
barrera al flujo de genes entre el Mar Adriático y el Mar Egeo principalmente. 
Por su parte, el Mar Egeo, hacia el este del Mar Jónico y al noroeste de la Cuenca 
Levantina, constituye la parte central del Mediterráneo oriental. El sur del Mar Egeo 
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está ligado con los mares Jónico y Levantino a través de seis estrechos, y es ocupado 
por varios giros ciclónicos/anticiclónicos y remolinos interconectados por corrientes y 
jets de agua (Theocharis et al., 1999). La hidrología de estos estrechos es altamente 
variable, con diferentes flujos de agua, pero no mostrando significante estacionalidad en 
los estratos superiores e intermedios (Kontoyiannis et al., 1999). Hay tres principales 
masas de agua en la cuenca del Mediterráneo oriental: Las MAW, las Aguas 
Intermedias Levantinas (LIW) y las Aguas Profundas del Mediterráneo Oriental 
(EMDW), aunque hay también una considerable entrada de agua menos salina del Mar 
Negro (Balopoulos et al., 1999). Durante las estaciones cálidas, las LSW –cálidas y más 




El objetivo principal de esta tesis es investigar el efecto de las discontinuidades 
oceanográficas en la estructura genética de especies de crustáceos decápodos que 
habitan el Mediterráneo y el Atlántico nororiental, muestreando a ambos lados de cada 
barrera oceanográfica existente en la zona de estudio. Para poder desarrollar 
adecuadamente este objetivo general, se establecieron los siguientes objetivos 
específicos: 
 
1) Caracterizar la variabilidad genética de las poblaciones de siete especies de 
crustáceos decápodos pertenecientes con diferentes distribuciones batimétricas: de 
plataforma (Pagurus excavatus, Liocarcinus depurator), de talud superior (Plesionika 
heterocarpus, Parapenaeus longirostris, Macropipus tuberculatus, Munida intermedia) 
y de talud inferior (Pagurus alatus) utilizando una porción del gen mitocondrial 
Citocromo Oxidasa I (COI). 
2) Analizar el efecto de diferentes características de historia de vida y zona de 
distribución de las siete especies en su variabilidad genética.   
3) Evaluar el efecto de procesos actuales e históricos en la distribución de la 
variabilidad genética en las siete especies.  
4) Evaluar el efecto de las posibles discontinuidades oceanográficas desde el Golfo de 
Cádiz hasta Catalunya (Estrecho de Gibraltar, Frente Almería-Orán y Canal de Ibiza), 
analizando la diferenciación genética entre poblaciones en las siete especies. 
5) Estudiar la filogeografía del cangrejo portunido Liocarcinus depurator a  lo largo de 
su rango de distribución desde País de Gales hasta Grecia utilizando una porción del 
gen COI para profundizar en esta especie la diferenciación genética poblacional a una 
mayor escala. 
6) Desarrollo y análisis de marcadores moleculares microsatélites en Liocarcinus 
depurator para estudiar  la diferenciación poblacional en el rango de distribución de esta 
especie, comparar los resultados obtenidos con marcadores mitocondriales y nucleares e 
identificar el efecto de procesos históricos y actuales  en su estructura genética. 
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7) Evaluar la relación entre la estructura genética y la variabilidad morfológica de las 
poblaciones de Liocarcinus depurator en un contexto de procesos oceanográficos y 
adaptativos en la transcición Atlántico-Mediterránea. 
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3 MATERIAL Y MÉTODOS 
3.1 Especies analizadas  
Se han estudiado poblaciones de siete especies diferentes de crustáceos decápodos. En 
la tabla 1 se resumen algunas características biológicas de las especies consideradas en 
la presente tesis, incluyendo la profundidad media, el área de distribución, periodo 
principal de reproducción y número de fases larvarias. A continuación se indican los 
aspectos biológicos conocidos de las especies consideradas.  
3.1.1 Pagurus excavatus (Familia Paguridae) 
Pagurus excavatus (Figura 2) se distribuye a lo largo del Atlántico oriental desde 
Marruecos y Madeira hasta el Golfo de Vizcaya, donde vive preferentemente en fondos 
de la plataforma continental, es decir, a menos de unos 200 m, aunque ocasionalmente 
puede presentarse hasta los 400 m (Ingle, 1993; d’Udekem d’Acoz, 1999; Abelló et al., 
2002a). Se detectan hembras con ovarios desarrollados durante todos los meses del año, 
pero presentan un pico entre abril y junio (Macpherson & Raventós, 2004; Mura et al., 
2006). Las hembras ovígeras se presentan durante todo el año, con el principal período 
de desove ocurriendo entre marzo y abril. Como en P. alatus, la fecundidad está 
correlacionada de manera positiva con el tamaño de los individuos. 




3.1.2 Liocarcinus depurator 
El cangrejo portúnido Liocarcinus depurator (Figura 3) se distribuye a lo largo de las 
costas del Atlántico oriental desde Mauritania y las islas Canarias hasta las costas de 
Noruega, así como en todo el Mediterráneo (d’Udekem d’Acoz, 1999). Esta especie es 
el crustáceo decápodo dominante en los fondos de fango de la plataforma continental 
del Mediterráneo (Abelló et al., 1988). A pesar de que su hábitat preferente lo 
constituyen los fondos de fango de la plataforma continental (Minervini et al., 1982), su 
rango de distribución batimétrica abarca desde la zona estrictamente sublitoral en 
algunas zonas deltaicas hasta, ocasionalmente, profundidades de más de 1000 m 
(Abelló, 1993; Cartes et al., 1993; Abelló et al., 2002a). Sus mayores densidades, no 
obstante, se localizan en la plataforma continental, principalmente a profundidades 
comprendidas entre 100-200 m (Rufino et al., 2005, 2006b). 
 
Figura 3 Liocarcinus depurator (Familia Portunidae) 
Como todos los portúnidos, Liocarcinus depurator es una especie heteroquélica, es 
decir, que las dos pinzas, denominadas también quelas, tienen una morfología distinta 
(Abelló et al., 1990). La pinza robusta es la derecha en la mayor parte de los individuos. 
En el Mediterráneo la pinza robusta es la derecha en el 83% de los individuos, la 
izquierda en el 5% y el resto lo constituyen ejemplares con las dos pinzas 
aproximadamente idénticas, con morfología fina, ocasionada por la pérdida y posterior 
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regeneración de la pinza robusta derecha. L. depurator es una especie que no precisa 
requerimientos ecológicos muy estrictos, lo cual la convierte en una especie con un 
fuerte poder de colonización. El reclutamiento tiene lugar preferentemente en la 
plataforma continental somera, a profundidades inferiores a unos 100 m, donde se 
localiza la mayor proporción y densidad de cangrejos juveniles. De este modo, suelen 
presentarse altas densidades de esta especie, asociadas a una mayor proporción de 
juveniles, en las cercanías de desembocaduras de ríos y zonas deltaicas, como en el 
delta del Ebro y plataforma continental de Castellón-Columbretes o en la zona de 
influencia del río Llobregat en las cercanías de Barcelona (Abelló, 1993). El ciclo 
reproductivo de las hembras es marcado. En latitudes nórdicas, como en las islas 
Británicas, el periodo reproductivo se centra en primavera-verano (Pan et al., 2008). En 
latitudes más bajas, como en el Mediterráneo, pueden encontrarse hembras ovadas 
durante todo el año, pero el momento en que la reproducción es más activa es durante el 
otoño-invierno (Mori & Zunino, 1987; Abelló, 1989a). La fecundidad de esta especie es 
muy elevada: se estima que una hembra pone entre unos 10.000 y más de 200.000 
huevos dependiendo de la talla (Abelló, 1989a). La incubación de los huevos es de un 
máximo de cuatro semanas, en función de la temperatura: menor duración a temperatura 
más elevada, y mayor a menor temperatura (Wear, 1974). Los ovarios de las hembras, 
así como los huevos recién eclosionados, presentan una coloración pardo-amarillenta. El 
desarrollo larvario consiste en cinco fases larvarias de zoea y una megalopa (Ingle, 
1992; Guerao et al., 2006). Las larvas se dispersan ampliamente en aguas de la 
plataforma continental (Abelló & Guerao, 1999). Las postlarvas o megalopas, 
encargadas de efectuar el asentamiento en el fondo, se localizan fundamentalmente en la 
zona neustónica de aguas costeras, en la interfase océano-atmósfera. Posteriormente 
tiene lugar el descenso y el asentamiento final de las megalopas en los fondos de fango 
en aguas someras de la plataforma continental. Su crecimiento es muy rápido y la 
madurez sexual se alcanza durante el primer año de vida, especialmente en las hembras. 
Su longevidad no es elevada, habiendo sido estimada en un máximo de 2-3 años, 
aunque normalmente es de 1.5-2 años ya que la población existente en un año 






3.1.3 Plesionika heterocarpus 
Plesionika heterocarpus (Figura 4) es la especie del género cuyo rango de distribución 
batimétrico en la zona de estudio es más somero (Abelló et al., 2002a; Carbonell et al., 
2003). Su área de distribución abarca las costas occidentales de África y la Península 
Ibérica así como el Mediterráneo (d’Udekem d’Acoz, 1999). Está presente en la 
plataforma continental inferior a profundidades superiores a 50 m, y alcanza 
profundidades máximas de alrededor de 500 m (Abelló et al., 2002a; Company & 
Sardá, 1997). Sus mayores densidades se encuentran, no obstante, a profundidades 
comprendidas entre 150 y 300 m.  
 
Figura 4. Plesionika heterocarpus (Familia Pandalidae)  
 
Es una de las especies más comunes de la plataforma continental inferior y del talud 
superior, y se puede considerar una de las especies características de la zona de 
transición entre plataforma y talud. Muestra una tendencia muy marcada de incremento 
de la talla con la profundidad: los juveniles viven claramente a menor profundidad que 
los adultos (Company & Sardá, 1997; Carbonell et al. 1998, 2003). En esta especie, se 
detecta reproducción durante todo el año, aunque las proporciones de hembras ovadas 





3.1.4 Parapenaeus longirostris (Familia Penaeidae) 
Esta especie, denominada comunmente gamba blanca (Figura 5), es uno de los 
crustáceos de mayor importancia comercial en el Mediterráneo y Atlántico nororiental 
(Sobrino et al., 2005). Está presente en fondos de fango o arenoso-fangosos en un rango 
de profundidad comprendido entre 20 y 700 m, aunque principalmente se encuentra 
entre 150–450 m de profundidad, es decir, en la plataforma continental inferior y en el 
talud continental superior (Abelló et al., 2002a). Sus mayores densidades y biomasa se 
presentan entre 300 y 400 m. Geográficamente, su área de distribución abarca el mar 
Mediterráneo y el océano Atlántico oriental, desde el sur de Angola hasta el norte de la 
Península Ibérica (d’Udekem d’Acoz, 1999).  
 
Figura 5. Parapenaeus longirostris (Familia Penaeidae) 
La gamba blanca presenta una característica pauta de distribución de las tallas con 
respecto a la profundidad. Así, los individuos juveniles, de pequeña talla y menor valor 
comercial, se distribuyen principalmente sobre fondos comprendidos entre unos 100 y 
unos 200-250 m, mientras que los ejemplares adultos, de mayor talla, se localizan a 
mayor profundidad, principalmente a más de 200 m (Froglia, 1982; Guijarro et al., 
2009). La proporción de sexos también cambia con la profundidad. Sobre la plataforma 
continental (a menos de 150-200 m) suelen presentarse más hembras que machos, 
mientras que la proporción se iguala entre los 200 y los 400 m y aumenta la de machos 
a mayores profundidades (Guijarro et al., 2009). A lo largo de la costa mediterránea 
ibérica la gamba blanca presenta marcadas diferencias geográficas en su pauta de 
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distribución, que se muestran como un gradiente latitudinal (SW-NE). Así, la especie es 
mucho más abundante en las costas del sur de la Península (Mar de Alborán), disminuye 
en la zona de Alicante, y es ya muy escasa en la costa catalana (Abelló et al., 2002a,b). 
La reproducción tiene lugar durante los meses cálidos del año, principalmente entre 
finales de primavera y finales de verano-principios de otoño. Su longevidad es 
relativamente corta; las estimaciones indican que alcanza longevidades máximas 
comprendidas entre 2 y 4 años (Sobrino, 2005).  
 
3.1.5 Macropipus tuberculatus (Familia Portunidae) 
Macropipus tuberculatus (Figura 6) es un cangrejo portúnido de escasa importancia 
comercial que ocupa la plataforma continental profunda, el límite plataforma-talud y el 
talud continental superior, preferentemente a profundidades comprendidas entre 200 y 
500 m, aunque el rango total de distribución batimétrica es superior y va de los 30 hasta 
ocasionalmente profundidades superiores a los 1000 m (Cartes, 1993; Ungaro et al., 
1999; Abelló et al., 2002a). Tiene, por tanto, una distribución más profunda que la de 
Liocarcinus depurator, la otra especie de la familia que también se distribuye en fondos 
de fango de la plataforma y talud superior.  
 




Se distribuye ampliamente en el Atlántico nororiental entre las costas de Marruecos y el 
sur de Noruega, incluido el Mediterráneo (d’Udekem d’Acoz, 1999). Su 
comportamiento depredador es similar al de L. depurator (Abelló, 1989b), especie con 
la que, indudablemente, compite en las zonas en que existe solapamiento de 
poblaciones. La muda de las hembras y la cópula tienen lugar en primavera (Mori, 
1987; Abelló, 1989c). Como en todos los portúnidos, la cópula tiene lugar entre un 
macho en intermuda y una hembra en postmuda.  
 
3.1.6 Munida intermedia (Familia Munididae) 
Munida intermedia (Figura 7) es una especie epibentónica que vive sobre fondos de 
fango del talud continental superior, principalmente a profundidades comprendidas 
entre 300 y 500 m (Abelló et al., 2002a). Su área de distribución comprende el Atlántico 
oriental entre Mauritania y el Golfo de Vizcaya (ocasionalmente más al norte), así como 
gran parte del Mediterráneo (d’Udekem d’Acoz, 1999).  
 
Figura 7. Munida intermedia (Familia Munididae) 
 
Su distribución batimétrica preferencial abarca los fondos de fango del talud continental 
comprendidos entre 200 y 600 m (Huguet et al., 2005). En el Mediterráneo presenta una 
marcada estacionalidad en su reproducción, con maduración ovárica en otoño y puesta e 
incubación de los huevos en invierno (Company & Sardá, 2000; Company et al., 2003). 
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Su fecundidad se ha estimado entre unos 800 y más de 5.000 huevos por hembra, en 
función de su talla. Se ha calculado que su longevidad no excede los 4 años y que la 
madurez sexual se alcanza al fin de su primer año de vida. Se trata de una especie con 
reproducción en invierno.  
 
3.1.7 Pagurus alatus 
Pagurus alatus (Figura 8) es una especie de cangrejo ermitaño cuya distribución 
geográfica se extiende a lo largo de las costas atlánticas orientales desde Marruecos 
hasta Islandia, Noruega y el Mar del Norte, a profundidades que oscilan entre 20 y 2500 
m (Ingle, 1993; d’Udekem d’Acoz, 1999), aunque en el Mediterráneo suele habitar 
preferentemente profundidades del talud medio, superiores a los 500 m hasta los 1200 
m (Abelló et al., 1988, 2002a; Cartes et al., 1993). Su biología no es bien conocida, pero 
la máxima madurez ovárica se presenta principalmente entre febrero y abril y las 
hembras ovígeras durante todo el año, con una alta incidencia en verano (Mura et al. 
2006). La fecundidad está correlacionada de manera positiva con el tamaño de los 
individuos. 
 





3.2 Material muestreado  
3.2.1 Estudio multiespecífico 
El área de estudio considerada cubrió las zonas de plataforma continental y el talud a lo 
largo del sur y el este de la Península Ibérica (Figura 9). Las muestras fueron obtenidas 
de las campañas científicas MEDITS_ES (Bertrand et al., 2002) y ARSA (López de la 
Rosa, 1997; Silva et al., 2011). El objetivo de estas campañas es obtener estimaciones 
anuales de densidad, biomasa e índices de reclutamiento de las principales especies de 
interés comercial explotadas por la pesquería demersal (Bertrand et al., 2002). Las 
campañas se realizaron a bordo del buque oceanográfico “Cornide de Saavedra”. Todos 
los lances se realizaron durante las horas diurnas.  
 
Figura 9. Mapa de las localidades de muestreo y principales discontinuidades 
oceanográficas en el Mar Mediterráneo y el Golfo de Cádiz. CADI: Cádiz, WALB: 
Occidente del Mar de Alborán, ALAC: Alicante, VALE: Valencia, CCAT: Catalunya 
Central – Tarragona. Líneas azules sólidas: Corrientes permanentes. Líneas azules 
punteadas: giros semipermanentes y corrientes. Las flechas indican la dirección de las 
corrientes marinas. Las líneas sólidas finas corresponden a isobatas de 200 m. Líneas 
negras punteadas: Discontinuidades oceanográficas (GS: Estrecho de Gibraltar; AOF: 




Los muestreos fueron realizados en base a un diseño aleatorio estratificado por sector 
geográfico y cinco estratos de profundidad (<50 m, 50-100, 100-200, 200-500 y 500-
800 m). El diseño de muestreo permitió la delimitación, para el presente estudio, de 
varias sub-áreas, acorde a su localización geográfica en relación con estructuras 
geográficas que pueden influir en la conectividad de las especies, así: 1) Cádiz, 
localizada hacia el oeste del Estrecho de Gibraltar, en aguas atlánticas; 2) Mar de 
Alborán occidental, entre el Estrecho de Gibraltar y el Frente Almería-Orán; 3) 
Alicante, entre el frente Almería-Orán y el Canal de Ibiza; 4) Golfo de Valencia y 5) 
Tarragona – Catalunya Central, ambas localizadas al norte del canal de Ibiza. Cada sub-
área de muestreo consideró varios lances realizados en una zona de unos 50 Km de 
longitud de costa aproximadamente. Se utilizaron artes de arrastre modelo GOC-73 para 
los arrastres en el Mediterráneo y “baka” en el Atlántico. Ambos artes tenían una luz de 
malla en el copo de 20 mm. Las operaciones de arrastre o lances fueron efectuados a 
una velocidad de 3 nudos (millas náuticas por hora), con una duración de una hora, a 
excepción de los lances realizados a profundidades más someras que  200 m, las cuales 
tuvieron una duración de 30 minutos (Bertrand et al., 2002). A bordo, después de cada 
lance, todas las especies fueron identificadas, pesadas y contadas, entre otras 
operaciones de adquisición de datos biológicos. 
Las especies elegidas fueron representativas de las comunidades de fondo de la 
plataforma y talud continental del Mediterráneo occidental (Abelló et al., 1988, 2002a). 
Este esquema de muestreo, con áreas espaciadas en forma regular, implicando una 
amplia zona geográfica y con muestras localizadas a ambos lados de posibles barreras 
oceanográficas reduciendo el flujo de genes, ha demostrado ser eficiente en recientes 
estudios genéticos en el área (Calderón et al., 2008; Galarza et al., 2009a,b; Reuschel et 
al., 2010; Schunter et al., 2011b). 
Como ya se mencionó anteriormente, dos de las especies se distribuyen en la plataforma 
continental (<200 m): Liocarcinus depurator (Portunidae) y Pagurus excavatus 
(Paguridae), cuatro especies en el talud superior (200-500 m): Munida intermedia 
(Munididae), Macropipus tuberculatus (Portunidae), Parapenaeus longirostris 
(Penaeidae) y Plesionika heterocarpus (Pandalidae), y uno en el talud medio (>500 m): 
Pagurus alatus (Paguridae). 
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Para cada especie también se consideraron los siguientes datos resumidos en la Tabla 1: 
profundidad media de ocurrencia, rango latitudinal, número de estadios larvales y 
período principal de reproducción. Dado que no hay estimas directas de la capacidad de 
dispersión larvaria potencial en las especies estudiadas, el número de estadios larvales 
fue usado como una aproximación de dicha capacidad potencial (González-Gordillo et 
al., 2001). En los casos en los cuales el número de estadios larvales era desconocido, 
éste fue tomado de otras especies del mismo género o familia, debido a que es un 
carácter muy constante en especies filogenéticamente próximas (Anger, 2001). El rango 
latitudinal fue considerado como un indicativo de distribución con afinidad tropical 
(especies que fundamentalmente no exceden la latitud de la Península Ibérica) vs. 
distribución templada (especies que alcanzan latitudes de la Europa del norte).  
 
Tabla .1. Distribución principal y características de historia de vida de las siete especies 
de crustáceos decápodos analizados. Las especies son ordenadas de acuerdo a la 













Pagurus excavatus Paguridae 92 10N - 44N Invierno 5
Liocarcinus depurator Portunidae 159 20N - 68N Invierno 6
Plesionika heterocarpus Pandalidae 220 17S - 45N Verano 11
Parapenaeus longirostris Penaeidae 250 17S - 44N Verano 15
Macropipus tuberculatus Portunidae 277 27N - 65N Invierno 6
Munida intermedia Galatheidae 379 15N - 50N Invierno 5
Pagurus alatus Paguridae 574 20N - 65N Invierno 5  
Nota: La profundidad media de ocurrencia fue tomada de Abelló et al. (2002a). El rango 
latitudinal fue tomado de d'Udekem d'Acoz. (1999). El principal periodo reproductivo 
fue tomado de distintas referencias monoespecíficas. El número de estados larvales fue 
tomado de González-Gordillo et al. (2001). (Ver texto para más detalles). 
 
3.2.2 Estudio monoespecífico: Liocarcinus depurator 
Debido a la información existente previamente, tanto sobre su biología, ecología, 
distribución y genética, se escogió la especie Liocarcinus depurator con el fin de 
profundizar en su estudio morfométrico así como en su estructura genética poblacional a 
una escala mayor, cubriendo casi la mayor parte del área de distribución, desde el Mar 
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Egeo en el Mediterráneo Oriental hasta el sur del País de Gales en el Atlántico norte 
(Figura 10). Las cinco áreas de muestreo utilizadas en la aproximación multiespecífica 
(Figura 9) fueron remuestreadas incluyéndose seis áreas más, distribuidas de la 
siguiente manera: dos zonas del Atlántico norte  (País de Gales y el Mar Cantábrico), 
dos zonas del Mediterráneo Occidental (Delta del río Ebro y el Golfo de León) y, 
finalmente, dos zonas del Mediterráneo Oriental (Mar Adriático) y Grecia. 
 
 
Figura 10. Mapa de las áreas de muestreo en el estudio de estructura genética de 
Liocarcinus depurator mediante marcadores moleculares microsatélites y Citocromo 
Oxidasa I. Principales discontinuidades oceanográficas marcadas en líneas azules: a) 
Corriente del Golfo, b) Afloramientos de Portugal, c) Estrecho de Gibraltar, d) Frente 
Almería-Orán, e) Canal de Ibiza, f) Estrecho de Sicilia, g) Estrecho de Otranto. Los 
círculos en rojo indican las áreas de muestreo analizadas con microsatélites y COI. El 
cuadrado en rojo indica un área de muestreo analizada solamente con COI. GALE: País 
de Gales, CANT: Mar Cantábrico, CADI: Golfo de Cádiz, WALB: Occidente del Mar 
de  Alborán, ALAC: Alicante, VALE: Valencia, DELT: Delta del río Ebro, CCAT: 
Catalunya Central, LEÓN: Golfo de León, ADRI: Mar Adriático, GREC: Grecia. Las 




Las áreas de Cádiz y del Mediterráneo Occidental (a excepción del Golfo de León) se 
muestrearon durante las campañas oceanográficas ARSA 2009 y MEDITS_ES 2009. 
Los individuos de las zonas del Mar Cantábrico y el Golfo de León fueron muestreados 
en las campañas DEMERSALES 2010 y MEDITS_FR 2009 respectivamente (véanse 
López de la Rosa, 1997; Silva et al., 2011; Bertrand et al., 2002, para la descripción de 
la metodología de muestreo).  
Para evaluar las diferencias geográficas en la morfología del caparazón del cangrejo 
Liocarcinus depurator, se seleccionaron machos adultos de tallas superiores a 30 cm de 
anchura de cefalotórax a fin de minimizar diferenciación asociada tanto al dimorfismo 
sexual (Mori & Zunino, 1987; Abelló et al., 1990; Rufino et al., 2006a), como a 
diferencias alométricas relacionadas con la ontogenia (Warren, 1896; Abelló et al., 
1990; Guerao & Abelló, 2011). Se intentó que las tallas de los individuos fueran 
similares en todas las poblaciones, ya que se intenta detectar la existencia de 
variabilidad diferencial entre las distintas poblaciones, minimizando los efectos de 
alometría ontogénica y dimorfismo sexual. Los especimenes adultos utilizados no 
presentaron anormalidades aparentes (tales como dientes/espinas del caparazón rotos). 
Inmediatamente después del muestreo, los individuos fueron etiquetados y almacenados 
en etanol absoluto. Una vez en el laboratorio, los caparazones fueron limpiados, secados 
y almacenados a -20°C para preservación y posterior análisis. El tamaño de muestra por 
zona fluctuó entre 28 individuos para la zona de Catalunya Central y 57 para el Golfo de 
Cádiz (Tabla 2). 
Tabla 2 Número de individuos muestreados por sector geográfico, coordenadas 
geográficas y variables ambientales (valores promedio): temperatura y salinidad en el 
fondo, y profundidad. COI, MICROS y MORFO corresponde al número de individuos 
analizados en la aproximación monoespecífica y para cada marcador. 
Area de muestreo COI MICROS MORFO Latitud (N) Longitud (W) Temperatura (°C) Salinidad (PSU) Profundidad (m)
GALE 24 30  ‐ 53.4343 ‐4.1311 12.5000 50.0000 35
CANT 23 12 30 43.5107 ‐7.2457 12.1837 35.7045 203
CADI 24 25 57 36.7628 ‐6.9800 15.0402 36.1378 130
WALB 23 32 56 36.5451 ‐4.5177 13.3480 38.3645 88
EALB  ‐  ‐ 30 36.7142 ‐2.5598 13.5431 38.2241 114
ALAC 32 32 38 38.4398 ‐0.0007 13.0540 38.0730 96
VALE 26 32 40 39.1248 0.2007 12.9613 38.0359 349
DELT 26 31 47 40.1039 0.7355 13.0082 38.1123 86
CCAT 28 28 28 41.9717 2.8652 13.1068 37.9914 86
LEON 24  ‐ 32 43.1171 3.6551 13.5000 38.1200 80
ADRI 27 30  ‐ 45.1255 12.4448 17.0000 37.5000 25
GREC 30 28  ‐ 38.1167 21.1833 14.5000 38.5000 75  
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Para las poblaciones de Gales, Adriático y Grecia no se dispuso del caparazón de los 
individuos de modo que solo pudieron ser analizadas a nivel molecular. Los individuos 
del País de Gales fueron donados en el año 2008 por Lewis LeVay (Bangor University – 
País de Gales, los del Mar Adriático por Igor Celic y Sasa Raicevich ( Istituto Centrale 
per la Ricerca Scientifica e Tecnologica applicata al Mare (ICRAM-STS, Chioggia, 
Italia) en el año 2009 y los de Grecia por Chrissi-Yianna Politou (Instituto de Recursos 
Biológicos Marinos - Creta, Grecia) en el año 2005. 
3.3 Análisis por marcadores moleculares 
3.3.1 Extracción de ADN 
Tanto para la aproximación multiespecífica de las siete especies (utilizando Citocromo 
Oxidasa I, COI) como para la aproximación monoespecífica con Liocarcinus depurator 
(utilizando COI y microsatélites), el tejido muscular de cada individuo, correspondiente 
a aproximadamente 20 mg fue tomado de los pereiópodos (en el caso de L. depurator, 
Macropipus tuberculatus, Pagurus alatus y Pagurus excavatus) o del abdomen (en el 
caso de Munida intermedia, Plesionika heterocarpus y Parapenaeus longirostris). El 
tejido fue preservado en etanol al 100% y la extracción del ADN total genómico fue 
llevada a cabo utilizando la resina de Chelex al 10% (Estoup et al., 1996). Minutos 
previos al uso de la resina, las muestras fueron secadas al aire para eliminar las trazas de 
etanol. En aquellos casos en los que el tejido estaba ligeramente degradado (p.e. algunas 
muestras del País de Gales, el Mar Cantábrico y el Golfo de León) se utilizó el kit de 
extracción QIAamp (Qiagen) siguiendo las instrucciones del fabricante. 
 
3.3.2 Amplificación del gen mitocondrial Citocromo Oxidasa I 
El gen mitocondrial Citocromo Oxidasa I (COI) fue amplificado usando los cebadores 
universales LCO1490 y HCO2198 (Folmer et al., 1994). Las reacciones de PCR fueron 
llevadas a cabo utilizando 40 ng de ADN genómico aproximadamente en un volumen 
final de 13µl conteniendo 1 unidad de Taq Polimerasa (Amersham), 1x de buffer 
(Amersham), 0.2µM de cada primer y 0.12mM de cada dNTPs. El perfil de reacción 
considerado fue 94°C por 4 minutos para la desnaturalización inicial, seguido por 36 
ciclos a 94°C por 1 minuto para desnaturalización, 54°C por 1 min para unión del 
cebador y 72°C por un minuto para extensión y una extensión final a 72°C por 7 
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minutos. Un volumen pequeño (2µl) de cada producto de PCR fue purificado usando el 
método Exo-SAP con 0.34µl de exonucleasa (20 U/µl ThermoScientific) y 0.66µl de 
fosfatasa alcalina de gamba (1 U/µl Promega), incubado a 37°C por 15 minutos e 
inactivados las enzimas a 80°C por 15 minutos. El ciclo de secuenciación fue llevado a 
cabo usando el kit de secuenciación “Big Dye terminator” 3.1 (Applied Biosystems) 
siguiendo las instrucciones del fabricante. Las secuencias fueron obtenidas con un 
secuenciador automático ABI PRISM®3770 (Applied Biosystems) de los servicios 
científico-técnicos de la Universitat de Barcelona. 
 
3.3.3 Aislamiento de loci microsatélites y diseño de cebadores  
El aislamiento de los once loci microsatélite utilizados en el análisis de la estructura 
genética en Liocarcinus depurator se llevó a cabo mediante la metodología clásica de 
construcción de una librería genómica y a través de técnicas de secuenciación de nueva 
generación (Next Generation Sequencing, NGS). En los últimos años, la secuenciación 
a gran escala se ha vuelto económicamente más asequible gracias a los métodos NGS y 
por lo tanto han conseguido substituir rápidamente el aislamiento de microsatélites 
clásico. Además de la reducción de los costos y la eficiencia del trabajo, el acceso a un 
gran número de secuencias mediante técnicas NGS implica que los marcadores 
microsatélites obtenidos no se limiten a un tipo de repeticiones concreto.  
En el caso de la metodología clásica, se construyó una librería genómica parcial y 
enriquecida siguiendo el protocolo FIASCO (siglas en inglés derivadas de Fast Isolation 
by AFLP of Sequences Containing Repeats, Zane et al., 2002). Un pleópodo de un 
individuo de L. depurator de la zona de Catalunya y preservado en etanol al 100% fue 
utilizado para obtener el ADN genómico utilizando el kit de extracción de ADN 
QIAamp (Qiagen Inc). El ADN genómico fue simultáneamente digerido con la enzima 
MseI (New England BioLabs Inc.) y ligado a adaptadores MseI (MseI-A, 5′-
TACTCAGGACTCAT-3′; MseI-B, 5′-GACGATGAGGTCCTG AG- 3′) durante 3 
horas. El enriquecimiento fue llevado a cabo utilizando el kit de moléculas de 
estreptavidina asociadas con partículas magnéticas (Streptavidin Magnesphere 
Paramagnetic Particles; Promega) con cuatro sondas biotiniladas [(CA)15, (GA)15, 
(CAA)7 y (GATA)7]. El ADN recobrado fue amplificado vía PCR utilizando primers 
para el adaptador MseI-N (5′-GATGAGTCCTGAGTAAN-3′) y subsecuentemente 
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clonado utilizando el vector pGEM-T Easy System II (Promega) siguiendo el protocolo 
del proveedor. Los clones positivos fueron detectados utilizando sondas marcadas con 
digoxigenina, siguiendo el protocolo de Estoup y Turgeon 
(http://www.inapg.inra.fr/dsa/microsat/microsat.htm). Aproximadamente 1000 colonias 
fueron seleccionadas para la búsqueda de microsatélites, originándose 185 clones 
positivos, 104 de los cuales fueron secuenciados. El ADN de los clones fue obtenido 
con el kit QIAprep Spin Miniprep (Qiagen Inc). Dos reacciones de secuenciación por 
clon fueron realizadas usando los primers T7 (5′-TAATACGACTCACTATAGGG-3′) y 
SP6 (5′-ATTTAGGTGACACTATAGAA-3′) respectivamente. Las reacciones de 
secuenciación fueron llevadas a cabo en un volumen final de 10 µL (3 µL de BigDye 
versión 3.1, 3 µL de ADN miniprep, 0.25 µL del primer SP6 o T7 y 3.75 µL de H2O) en 
un termociclador GeneAmp PCR System 9700 (Applied Biosystems). Las secuencias 
fueron obtenidas usando un secuenciador automático ABI PRISM 3700 de los servicios 
técnico-científicos de la Universidad de Barcelona.  
Se aislaron 136 loci microsatélite (83.1% perfectos, 9.5% imperfectos y 7.4% 
compuestos) con una longitud de repetición media de 15.08 ± 10.11. Entre los clones, 
los dinucleótidos fueron mucho más abundantes (79%), seguidos por los trinucleótidos 
(15.4%) y los tetranucleótidos (5.6%). Los dinucleótidos con repeticiones AG fueron 
más frecuentes (56.5%) que las repeticiones AC (22.4%). Un total de 17.2% de los 
clones tuvieron regiones flanqueantes demasiado cortas para el diseño de primers. 
Finalmente, un set de 58 pares de primers fueron diseñados utilizando el programa 
fastpcr 3.6.31 (Kalendar, 2007). La utilidad de los primers diseñados y las temperaturas 
de hibridación óptimas fueron determinadas utilizando cuatro individuos de la misma 
población. Un total de 34 loci microsatélites fueron evaluados y sus condiciones de 
amplificación sometidas a diversas combinaciones de temperatura. No obstante, debido 
a la baja calidad y resolución de las bandas amplificadas y observadas en geles de 
agarosa, solamente se escogieron los primers LAG06 y LAG32. Debido al bajo 
rendimiento obtenido con la metodología clásica de aislamiento de microsatélites en 
Liocarcinus depurator, se optó por la alternativa del diseño basado en las nuevas 
tecnologías de secuenciación. 
Para el caso del presente trabajo se utilizó el método NGS conocido como 
pirosecuenciación o secuenciación 454 (descrito en Margulies et al., 2005). El ADN 
genómico total fue extraído de un pleópodo de L. depurator mediante el protocolo de 
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extracción kit QIAamp (Qiagen), agregando 4 µl (100 mg/ml) de RNAsa y modificando 
el paso 8 del protocolo referente a la resuspensión del pellet de ADN. En este paso se 
realizaron tres resuspensiones, cada una en 20 µl de agua destilada, mantenidas a 
temperatura ambiente durante 15, 10 y 10 minutos respectivamente, posteriormente 
centrifugadas a 8000 rpm y finalmente mezcladas para obtener un volumen de 60 µl a 
una concentración aproximada de 21 ng/µl. Finalmente, antes de enviar la muestra de 
ADN a los servicios científico-técnicos de la Universidad de Barcelona, la calidad del 
ADN fue revisada mediante electroforesis en gel de agarosa. Se obtuvieron un total de 
94196 secuencias de ADN (22.1Mb) de las cuales 91718 fueron únicas y se utilizaron 
para construir una base de datos genómicos para Liocarcinus. La distribución de 
frecuencias del tamaño de las secuencias resultó ser bimodal (Figura 11). El exceso de 
secuencias con un tamaño inferior a los 100bp puede deberse a la calidad del ADN 
utilizado o a detalles técnicos en las mezclas de la pirosecuenciación.  
 
Figura 11. Distribución de frecuencias del tamaño de lectura mediante 
pirosecuenciación 454 de ADN genómico total en Liocarcinus depurator. 
 
El tamaño medio de las secuencias obtenidas fue de ~235 bp y la mayoría de las lecturas 
se encontraron dentro del rango 107-363 bp, lo que permitió capturar secuencias 
flanqueantes a los microsatélites con las que diseñar primers específicos. 
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Así, para la detección de microsatélites dentro de la base de datos genómicos, la 
selección de secuencias con un tamaño adecuado y el posterior diseño de primers, se 
construyó una “pipeline” informática. Dicha pipeline combina la capacidad de 
tratamiento de ficheros de texto de PERL, junto con las funciones actualmente incluidas 
en el software QDD (Meglecz et al., 2010). Dada la gran cantidad de secuencias 
obtenidas, los criterios de selección fueron especialmente restrictivos, seleccionando 
únicamente aquellas secuencias que presentaban más de 400 bp de longitud y para las 
cuales era factible diseñar primers que amplificaran una región de más de 150 bp. Con 
estos criterios, la mayoría de los microsatélites recuperados fueron trinucleótidos, 
seguidos de dinucleótidos y tetranucleótidos (ver Figura 12). 
 
Figura 12. Distribución de las principales regiones repetitivas identificadas en la 
pirosecuenciación 454 de ADN genómico total en Liocarcinus depurator a partir de 
91718 secuencias. Los trinucleótidos, representados en naranja, fueron los 
microsatélites más abundantes. 
Finalmente, se diseñaron primers para 171 secuencias, incluyendo principalmente 
microsatélites con tri- o tetranucleótidos. De estos, se evaluaron 16 microsatélites en 8 
individuos pertenecientes a dos poblaciones alejadas, nueve loci microsatélites 
funcionaron correctamente (DV6, BLR, C5H, C1G, D31, A3M, AUH, BQ6 Y DUK) y 
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sumados a los dos obtenidos con la metodología de aislamiento clásica dan un número 
de 11 microsatélites, suficiente para llevar a cabo un estudio de diferenciación 
poblacional (Bernatchez & Duchesne, 2000). 
 
3.3.4 Amplificación de marcadores microsatélites 
Los 11 marcadores microsatélites seleccionados (Tabla 3) fueron amplificados en dos 
reacciones multiplex utilizando una temperatura inicial de 95°C durante 10 minutos, 
seguido por 27 ciclos de desnaturalización a 94°C durante 40 segundos, unión del 
cebador a 54°C durante 30 segundos, extensión a 70°C durante 30 segundos, y una 
extensión final a 60°C durante 20 minutos. Cada reacción de amplificación fue llevada a 
cabo en un volumen final de 11 µl, conteniendo 5 µl de master mix del kit multiplex 
PCR (Qiagen), 1.8 µl de Primer Mix (2mM de cada primer), 2.2 µl de agua estéril y 2.0 
µl de ADN. Los primers forward fueron marcados con los fluorocromos NED, HEX o 
6FAM, de acuerdo al tamaño de los rangos de los fragmentos amplificados y a la 
manera como se agruparon en las dos multiplex definidas para los 11 microsatélites 
utilizados (Tabla 3). Para la amplificación, el ADN se diluyó 1/30 (con una 
concentración fluctuando entre 50 y 100 ng/ul). Antes de la secuenciación, las 
amplificaciones fueron revisadas y los tamaños de los fragmentos confirmados en geles 
de agarosa al 2% utilizando como referencia un marcador de peso molecular de 100pb 
Los productos de PCR fueron analizados en un secuenciador automático ABI PRISM 
3700 de los servicios científico-técnicos de la Universitat de Barcelona. Los tamaños de 
los alelos se asignaron utilizando el software PeakScannerTM, con un marcador de 






Tabla 3. Características de las multiplex de PCR definidas en 11 microsatélites 
diseñados para Liocarcinus depurator.  
 








































































Datos generados mediante la metodología de aislamiento tradicional (loci LAG06 y 
LAG32) y mediante técnicas de secuenciación de nueva generación (el resto de loci). 
Los multiplex A y B corresponden a las PCR estandarizadas y definidas en función del 
rango del tamaño en pares de bases de los fragmentos y marcadas con fluorocromos. Ta, 
temperatura de hibridación.  
 
3.4 Análisis por morfometría geométrica 
El estudio de la variación de la forma, definida por Kendall. (1977) como toda la 
información geométrica que resulta de retirar los efectos de la posición, escala y 
rotación de un objeto, fue cuantificada usando métodos de morfometría geométrica 
basados en landmarks, es decir, puntos homólogos que comparten información en la 
geometría de las formas biológicas (Bookstein, 1991; Rohlf & Marcus, 1993). En la 





Figura 13. Representación gráfica de los cuatro pasos considerados en un estudio de 
Morfometría Geométrica. A. Digitalización y obtención de Landmarks (ejemplo en el 
cuerpo de peces cíclidos). B. Extracción de la variación que no esté asociada a la forma. 
Los landmarks corresponden a 412 especímenes antes y después del Análisis General de 
Procrustes (GPA). C. Análisis estadístico multivariado (ej. Análisis de las variables 
canónicas (CVA)) y representación gráfica de los resultados. Las mallas de deformación 
que se presentan corresponden a las especies Eretmodus cyanostictus (derecha) y 
Spathodus erythrodon (izquierda), estando aumentadas 3X para enfatizar las diferencias 
de forma entre ellas. Tomado y adaptado de Adams et al. (2004).  
 
La morfometría geométrica comprende un conjunto de métodos desarrollados para la 
adquisición, el procesado y el análisis de variables de forma que retienen toda la 
información contenida en los datos (Slice, 2005). Uno de los grandes avances de la 
morfometría geométrica, en relación con la morfometría tradicional (basada en 
longitudes, proporciones o ángulos), es que la morfometría geométrica presenta la 
capacidad de capturar la geometría de la forma e incorporarla en los análisis, de 
mantenerla, y de permitir visualizarla en todo momento desde cualquier operación que 
se realice. 
En los cangrejos, el caparazón o cefalotórax está involucrado en muchas funciones 
(nutrición, sistema sensorial, locomoción, protección), por lo que resulta una estructura 
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conveniente para investigar posibles procesos de adaptación a ambientes diferentes. 
Asimismo, el caparazón es una estructura rígida compuesta de una sola pieza, lo que 
permite la definición de landmarks homólogos con claridad y lo hace particularmente 
adecuado para estudios de morfometría geométrica (Rufino et al., 2004, 2006a). En los 
organismos con cuerpo articulado, como es el caso de los crustáceos decápodos, el uso 
de una estructura rígida como el caparazón es necesario para el análisis basado en 
landmarks, ya que facilita la posición relativa de los mismos y se descarta con ello la 
fluctuación relacionada con la articulación del cuerpo.  
De acuerdo con Zelditch et al. (2004) un landmark es considerado un punto de 
correspondencia coincidente en cada individuo de una muestra. Más que estos 
landmarks coincidentes u homólogos per se, lo que importa en morfometría geométrica 
es la forma que los landmarks definen (o representan). De acuerdo con Gilbert. (2003) y 
Oxnard & O’Higgins. (2009), las estructuras homólogas son aquellas cuyas semejanzas 
subyacentes son el resultado de haber sido derivadas a partir de una estructura ancestral 
común. Bajo esta definición de homología, se requiere que los landmarks sean discretos, 
es decir, que sean claramente diferenciables de las estructuras que los rodean, 
permitiendo de esta manera que cualquier interpretación de la variación observada 
pueda tener un sentido biológico. Para cuantificar la posible variación en la forma de los 
caparazones de L. depurator, se eligieron 17 landmarks y se siguieron los criterios de 
homología, consistencia en la posición relativa, cobertura adecuada de la forma y 
repetitibilidad (Figura 14) (Bookstein, 1991; Zelditch et al., 2004; Oxnard & O’Higgins, 
2009). Tras la digitalización de los caparazones mediante un escáner HP 5590P con una 
interfase integrada a un computador, se definieron 17 landmarks utilizando el programa 
tpsDig v2.16 (Rohlf, 2010b). De acuerdo a la clasificación de landmarks dada por 
Bookstein. (1991), Dryden & Mardia, (1998) y Zelditch et al. (2004), los landmarks 
considerados fueron de tipo 1 (posiciones 1-14, 17), semi-landmark (posición 15) y 
pseudo-landmark (posición 16). Únicamente el lado izquierdo del caparazón fue usado 
para evitar duplicación de landmarks equivalentes y los problemas computacionales 
asociados a la simetría del caparazón (Rufino et al., 2004, 2006a), así como para evitar 




Figura 14. Ubicación de los 17 landmarks usados para describir la variación 
morfométrica en la estructura del caparazón de Liocarcinus depurator.  
 
Así, una vez digitalizados los landmarks, los datos quedaron registrados como 
coordenadas en una matriz, y se procedió a superponerlos utilizando el software 
tpsRelw v1.49 (Rohlf, 2010a). La técnica de la morfometría geométrica que se utilizó en 
el presente estudio implica la superposición de landmarks en dos dimensiones siguiendo 
el procedimiento Procrustes (Gower, 1975; Figura 15). El esquema de superposición 
Procrustes traslada, rota y escala las configuraciones, lo cual retira el “efecto” de estas 
transformaciones afines (o uniformes), convirtiendo las antiguas coordenadas en otras 
nuevas. Lo que en realidad se hace con estos tres movimientos matriciales es minimizar 
la distancia entre landmarks geométricamente homólogos retirando tres factores que en 
realidad no afectan a la forma (p. ej. rotar una figura no cambia su forma, al igual que 
trasladarla, o escalarla homogéneamente). La resultante son unas nuevas variables que 
son invariantes a estos tres factores. De esta manera, las nuevas coordenadas generadas 
quedan dentro del espacio de forma definido por Rohlf. (1995), y las distancias que 





Figura 15. Representación esquemática del análisis de procrustes. Se describen los tres 
pasos principales del proceso: Escalamiento, traslación y rotación. 
 
El análisis de Procrustes elimina información acerca de la posición y la orientación de 
los especímenes, los cuales son estandarizados en función del centroide (en inglés 
Centroid size). El tamaño del centroide es una medida de tamaño que se extrae de la 
propia configuración de los landmark y que se calcula como la raíz cuadrada de la suma 
de las distancias euclidianas al cuadrado de cada landmark del espécimen en relación al 
punto central. Imagen y texto adaptado a partir de Klingenberg, 2010. 
El software tpsRelw se utilizó también para calcular en cada individuo una serie de 
variables de forma, frecuentemente referidas como “componentes uniformes” (afines) y 
“partial warps” (no afines). Asimismo, a partir de los residuos de la superposición y 
usando la función de interpolación de placa delgada (en inglés Thin Plate Spline (TPS)) 
(Bookstein, 1991), se generaron valores para cada individuo a lo largo de una serie de 
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funciones conocidas como “relative warps” (RW). Los RW son combinaciones lineales 
de los partial warps y las componentes uniformes destinadas a descomponer la variación 
total de la muestra en nuevas variables no correlacionadas que maximizan la varianza 
explicada (Slice, 2005). En términos más familiares, este método es un análisis de 
componentes principales (PCA) aplicado sobre la matriz W (weight matrix, o matriz que 
reúne todos los valores de Partial Warps para todos los especímenes estudiados) 
(Bookstein, 1998). Los relative warps se asimilan como componentes principales para 
los datos de morfometría geométrica basada en landmarks, de tal manera que el RW1 
con su porcentaje de variación se asimila como el PC1, el RW2 al PC2 y así 
sucesivamente (Rohlf & Marcus, 1993; Polly, 2001). En la figura 16 se esquematiza el 
proceso de obtención de los “relative warps” a partir del análisis Procrustes. Los análisis 
estadísticos se realizaron a partir de los relative warps, el tamaño del centroide (CS) y 
los alineamientos posteriores al análisis de Procrustes de las coordenadas X e Y de cada 
uno de los 17 landmarks para todos los individuos considerados. 
 
Figure 16. Esquema que resume los espacios morfométricos y la teoría de forma de 
Kendall hasta la obtención de los “relative warps”. Diagrama tomado y modificado de 
Toro et al. (2010). Explicación más abajo en el texto. 
Después del proceso de digitalización, los landmarks quedan registrados como 
coordenadas en una matriz de K filas (número de landmarks) y M columnas 
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(coordenadas), donde M en dos dimensiones será siempre 2 (X-, Y-). Lo interesante de 
la metodología radica en el hecho que los análisis posteriores no se realizarán sobre los 
landmarks de manera independiente, sino sobre la configuración completa. A partir de 
esta configuración, todos los procedimientos que llevan al análisis de la forma libre del 
efecto de tamaño, rotación y translación se dan en etapas sucesivas y en distintos 
“espacios morfométricos” (espacios matemáticos multidimensionales). El primer 
espacio conceptual en el que esas coordenadas se encuentran es el denominado espacio 
de configuraciones. En este espacio, lógicamente aquéllas formas de mayor similitud 
biológica se encontrarán localizadas en áreas cercanas. De acuerdo a la definición de 
Kendall. (1977), en este espacio se deben realizar tres procedimientos (basados en el 
análisis de Procrustes), dos de los cuales se llevan a cabo en este espacio: translación y 
escala. Así, tras la traslación de las coordenadas de los centroides (definido como el 
centro geométrico de cada configuración de landmarks y el cuál describe su posición en 
este espacio matemático) y del escalado, la matriz de configuración pasa a localizarse 
ahora en un espacio llamado de pre-forma (P) o espacio pre-kendelliano, que se 
diferencia del espacio de configuraciones en que las configuraciones ya están 
ordenadas, es decir, todas las configuraciones de landmarks carecen de dos dimensiones 
de la forma, traslación y el tamaño (la rotación todavía no se ha retirado, por lo que la 
distancia entre los landmarks homólogos todavía no se ha minimizado del todo). Es en 
este segundo espacio donde se realiza el tercer procedimiento del análisis de Procrustes, 
el de rotación. Una vez se ha logrado el efecto de la rotación, se llega al espacio de 
forma o espacio de Kendall (K), donde se han retirado los tres factores no asociados a la 
forma (traslación, escalado y rotación, indicados por círculos negros y blancos en la 
Figura 16 y cuyas diferencias en estos espacios son medidos en distancias de Procusto 
p, distancia parcial de Procusto dp y distancia completa de Procusto dpc). Si bien la 
teoría de la forma desarrollada por Kendall es la base del análisis morfométrico 
geométrico actual, los análisis estadísticos para más de tres landmarks son 
matemáticamente demasiado complejos para ser implementados, dado que el espacio de 
Kendall no es Euclídeo (no es lineal). Para resolver este inconveniente, la solución 
operativa para trabajar estadísticamente con los datos es utilizando análisis 
multivariados sobre un espacio tangente (o Euclídeo, T) al de Kendall, en el que las 
configuraciones son proyectadas de manera estereográfica (Pe1 y Pe2) u ortogonal (Po1 y 
Po2). Con la nueva información de la forma obtenida desde el espacio tangente, ya se 
pueden realizar diversos análisis donde es posible aplicar métodos estadísticos 
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exploratorios tradicionales como el análisis de componentes principales o su análogo, el 
análisis de deformación relativa o “relative warps” (RW1 y RW2).  
 
3.5 Análisis estadístico 
3.5.1 Gen mitocondrial Citocromo Oxidasa I (COI)  
La exploración de la diversidad y la estructura genética poblacional utilizando un 
mismo marcador molecular permite contrastar a través de diversos análisis estadísticos,  
procesos comunes o divergentes en diversas especies pertenecientes al mismo orden, 
que como en el caso de los crustáceos decápodos, comparten varias características de 
historia de vida. El gen Citocromo Oxidasa I permite la evaluación de la variabilidad 
genética intraespecífica por presentar generalmente elevado polimorfismo en la mayor 
parte de los organismo a excepción de las esponjas (Duran et al., 2004)  
3.5.1.1 Estimaciones de diversidad y diferenciación genética 
Las secuencias fueron analizadas visualmente, alineadas y editadas usando el programa 
BioEdit v7.0.1 (Hall, 1999). La diversidad nucleotídica (π), la diversidad haplotípica (h) 
y sus desviaciones estándar fueron calculadas para cada área y especie usando el 
programa DnaSP v5 (Librado & Rozas, 2009). Las redes de los haplotipos fueron 
construidas para cada especie usando el algoritmo “Median Joining network” (Bandelt 
et al., 1999), implementado en el programa Network v.4.5.1.6 (Fluxus Technology). Las 
redes ilustran relaciones entre haplotipos y permiten examinar la partición geográfica de 
los datos. Las secuencias de los haplotipos de la aproximación multiespecífica fueron 
depositadas en GenBank bajo los números de acceso JN564868- JN564867.  
La diferenciación genética entre las localidades muestreadas fue estimada midiendo los 
valores de GammaST y su significancia calculada usando el estadístico Snn (Hudson, 
2000) implementado en el programa DnaSP. En el caso de la aproximación 
multiespecífica, los valores de GammaST fueron estandarizados dividiendo cada valor 
por su correspondiente distancia geográfica. De esta manera, una unidad de distancia 
genética por distancia geográfica fue obtenida y utilizada para evaluar el efecto relativo 
de cada frente en cada una de las especies.  
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Continuando con la aproximación multiespecífica, fueron llevados a cabo análisis de 
varianza (ANOVA) considerando la diversidad genética y los valores de GammaST 
como variables dependientes y las características biológicas como factores. La 
profundidad se agrupó en tres niveles: plataforma continental (< 200 m), talud superior 
(200 – 500 m) y talud medio (> 500 m). La latitud máxima alcanzada hacia el norte fue 
clasificada en dos niveles: alta (≥ 65°N) y baja (≤ 50°N). El número de estados larvales 
fue agrupado en dos niveles: bajo (≤ 6) y alto (≥ 11). El principal período reproductivo 
en el área de estudio fue resumido en dos niveles: invierno y verano, agrupando, 
respectivamente, las estaciones con agua “fria” (invierno-primavera) y “cálida” (verano-
otoño). Los ANOVA fueron también llevados a cabo para evaluar el efecto de la 
profundidad dentro de las familias Paguridae (P. excavatus y P. alatus) y Portunidae (L. 
depurator y M. tuberculatus). Antes de llevar a cabo los ANOVA, se probó la 
normalidad para las variables dependientes utilizando la prueba de Shapiro-Wilk. La 
diversidad haplotípica siguió una distribución normal. La diversidad nucleotídica no se 
ajustó a la normalidad después de la transformación y no fue usada. Los valores de 
GammaST fueron transformados mediante logaritmo natural, con lo cual se ajustaron a la 
normalidad. Los análisis ANOVA fueron llevados a cabo con el software STATISTICA 
v.8.0. La homogeneidad de varianzas fue evaluada tanto con la prueba de Figner-Killen 
como con la prueba de Barlett, ambas implementadas en R (R Devolepment Core Team, 
2008). Ninguna de las pruebas dio resultados significativos y así sus varianzas pudieron 
ser consideradas como homogéneas. 
Con el fin de evaluar los patrones de aislamiento por distancia, se realizaron 
comparaciones entre las distancias geográficas y genéticas entre pares de poblaciones 
utilzando el test de Mantel mediante el programa GenAlEx v6.41 (Peakall & Smouse, 
2006). Las distancias geográficas fueron obtenidas a lo largo de una isóbata de 200 m 
mediante el programa Karto v.5.2 (Cadiou, 1994). En el caso del estudio 
monoespecífico (Liocarcinus depurator), con el fin de identificar las relaciones 
poblacionales en un espacio de dos dimensiones, se realizó un Análisis de Coordenadas 
Principales (PCoA) utilizando los valores de distancias genéticas de GammaST por pares 
de poblaciones utilizando el software GenAlEx. Asimismo, a través de un Análisis de 
Varianza Molecular (AMOVA) se estimó la distribución de la varianza genética a 




3.5.1.2 Pruebas de neutralidad, inferencias demográficas y tiempos de coalescencia 
Para probar los patrones que se desvían de la neutralidad, el estimador Fs de Fu. (1997) 
fue computado usando el DnaSP v5 (Librado & Rozas, 2009). En la aproximación 
multiespecífica, se realizó la prueba de McDonald y Kreitman (MK) (McDonald & 
Kreitman, 1991) para detectar la presión de selección actuando directamente en el gen 
COI. Este test compara la proporción de polimorfismos en sitios sinónimos vs. los no 
sinónimos en relación a la proporción de cambios divergentes en relación a una especie 
cercana. La selección de los grupos externos (Outgroup) fue basada en similaridades de 
secuencias a través de la opción de búsqueda “blast” en GenBank. Por lo tanto, 
Liocarcinus maculatus (FJ174949) fue usado como outgroup para L. depurator, 
Neosarmatium fourmanoiri (FN392165) para P. heterocarpus, Alpheus cristulifrons 
(FJ013896) para P. longirostris, P. alatus para P. excavatus y viceversa, L. depurator 
para M. tuberculatus, y Munida delicata (EU418001) para M. intermedia. El tiempo de 
coalescencia de los haplotipos fue inferido de las diferencias de sitios nucleotídicos por 
pares de poblaciones (Mismatch distribution) para cada especie asumiendo el modelo de 
“expansión repentina” y la ecuación: t = τ/2µk, donde τ (Tau) es la medida del valor 
estimado en unidades de tiempo mutacional, k es la longitud de la secuencia y µ es la 
tasa de mutación por nucleótido (Rogers & Harpending, 1992). De acuerdo a Rogers 
(1995), se asumió un valor infinito de theta final (theta después de un crecimiento 
poblacional) con el fin de estimar el valor de theta inicial y el valor de Tau de los datos. 
Se utilizó la tasa de substitución (µS) por nucleótido para la región del COI estimada a 
partir de especies de decápodos hermanas separadas por el Istmo de Panamá (µS = 0.9–
1.1% divergencia/My) (Ketmaier et al., 2003). Debido a que la tasa de substitución (µS) 
representa un valor bajo en relación a la tasa de mutación dentro de las especies, se 
siguió una aproximación más conservativa de acuerdo a Emerson. (2007). Así, una tasa 
de mutación intraespecífica (µ1) tres veces más rápida que la tasa de substitución 
(Howell et al., 2003) fue también utilizada para datar el tiempo de coalescencia.  
 
3.5.2 Genes nucleares Microsatélites en Liocarcinus depurator. 
Las frecuencias alélicas, la heterozigosidad observada (HO) y esperada (HE) por locus y 
por población fueron calculadas usando el software GeneAlEx 6.41 (Peakall & Smouse, 
2006). La riqueza alélica estandarizada fue determinada con el software FSTAT 
  
48 
(Goudet, 2002). Las desviaciones del Equilibrio Hardy-Weinberg (HWE) y el 
desequilibrio de ligamiento fueron evaluadas para cada locus usando el software 
GENEPOP v. 4.1 (Rousset, 2008), el cual emplea un método de cadenas markovianas, 
con 5000 iteraciones y siguiendo el algoritmo de Guo & Thompson. (1992). El software 
MICROCHECKER (Van Oosterhout et al., 2004) fue usado para inferir la causa más 
probable de las desviaciones del HWE.  
La divergencia genética entre poblaciones fue estimada calculando la aproximación 
clásica del FST y el logaritmo de la razón de verosimilitud (test G) para evaluar la 
diferenciación poblacional mediante algoritmos de cadenas de Markov, tal como se 
implementa en el software GENEPOP (Wright, 1969; Weir & Cockerham, 1984). 
Debido a que los alelos nulos detectados por el software MICROCHECKER pueden 
llevar a una sobreestimación de las distancias genéticas (Chapuis & Estoup, 2007), las 
estimaciones de FST fueron también calculadas utilizando el método de exclusión de 
alelos nulos (ENA) desarrollado en el software FreeNA (Chapuis & Estoup, 2007). 
Aunque el FST ha sido usado ampliamente como una medida de estructura poblacional, 
ha sido criticado recientemente debido a su dependencia de la heterocigosidad 
intrapoblacional. Por lo tanto, la diferenciación poblacional fue también estimada 
usando el estadístico DST, el cual refleja de manera más precisa la diferenciación 
genética entre poblaciones debido a que incluye una partición multiplicativa de la 
diversidad, basado más en el número de alelos que en la heterocigosidad esperada (Jost, 
2008). Para el cálculo del DST, se utilizó el software DEMEtics (Gerlach et al., 2010), el 
cuál usa un método bootstrap (con 1000 repeticiones) de acuerdo a Manly. (1997) para 
estimar el nivel de significación. Para evitar la posible presencia de errores tipo I 
cuando se llevan a cabo múltiples pruebas, se utilizó la aproximación FDR (de las siglas 
en inglés False Discovery Rate) descrita en Benjamini & Yekutieli. (2001). El FDR 
puede ser definido como la fracción de falsos positivos entre todas las pruebas que son 
declaradas significativas. Esta corrección ha sido escogida por ser la que provee el valor 
crítico más relevante para cuestiones biológicas (Narum, 2006). 
La correlación entre las distancias multilocus pareadas (FST/(1 – FST)) y la distancia 
geográfica (el logaritmo natural de la distancia) de todas las localidades se realizó 
usando la prueba de permutación de Mantel (9999 permutaciones) (Mantel, 1967) 
implementada en el software GeneAlEx. Las distancias geográficas entre las 
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poblaciones fueron medidas a lo largo de una isobata de 200 m mediante el programa 
Karto v.5.2 (Cadiou, 1994).  
Para identificar el número de grupos diferenciados genéticamente, se llevaron a cabo 
dos aproximaciones. En el primer caso se utilizó un análisis basado en un modelo 
bayesiano implementado en el software STRUCTURE v. 2.3.3 (Pritchard et al., 2000) 
para estimar el número de grupos (K) representados por todos los individuos 
muestreados y las proporciones de mezcla de individuos. El software STRUCTURE 
asume un modelo en el cuál hay K poblaciones (donde K puede ser desconocido) y 
donde cada K es caracterizada por una serie de frecuencias alélicas en cada locus. Los 
individuos en la muestra son asignados con una probabilidad asociada a una población 
en particular, o asociados a dos o más poblaciones (si sus genotipos indican que ellos 
están mezclados). El número de grupos fue inferido usando 20 simulaciones 
independientes con 200000 cadenas de Markov – MCMC - (siglas del inglés Markov 
Chain Monte Carlo), siguiendo el modelo que permite el origen de los individuos a 
partir de mezcla de poblaciones, con las frecuencias alélicas correlacionadas y 
utilizando la localidad como información a priori para ayudar a la identificación de 
grupos. El rango de grupos analizado fue para K entre 1 y 10. Dado el debate actual en 
cómo estimar el número de grupos (Pritchard et al., 2000; Evanno et al., 2005; Waples 
& Gaggiotti, 2006), en el presente trabajo se optó por la aproximación estándar y 
conservativa de Pritchard et al. (2007), la cual está basada en la probabilidad 
logarítmica de los datos (LnP(D)) recombinando para cada K las 20 simulaciones y 
considerando su desviación estándar (Pritchard et al., 2007). El software CLUMPP v. 
1.1 (Jakobson & Rosenberg, 2007) fue utilizado para fusionar los resultados a través de 
las 20 simulaciones para un valor de K dado. El software DISTRUCT v. 1.1 
(Rosenberg, 2004) fue utilizado para visualizar los resultados. En el segundo caso, se 
realizó un Análisis Discriminante de Componentes Principales (DAPC) que es un 
análisis multivariante que permite identificar y describir grupos de individuos 
genéticamente relacionados (Jombart et al., 2010). Primero, los datos se transforman a 
componentes no correlacionados, conteniendo la mayoría de información genética a 
través del uso de un Análisis de Componentes Principales (PCA). Estos componentes se 
someten a un Análisis Discriminante (DA) que minimiza la varianza genética dentro de 
las poblaciones mientras que maximiza la variación entre poblaciones, aportando de esta 
manera una mejor discriminación de los grupos genéticos predefinidos. Este método es 
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igual de sensible a los programas basados en agrupamiento bayesiano (Jombart et al., 
2010), pero con la ventaja que no requiere grandes cantidades de tiempo computacional. 
Además, el DAPC no asume HWE o Desequilibrio de Ligamiento (LD) y tiene pocos 
supuestos, haciéndola una metodología muy versátil.  
El PCA fue llevado a cabo en R (R Development Core Team, 2008), utilizando la 
función dapc en el paquete de R adegenet. Los datos fueron escalados y todos los datos 
perdidos (ausentes) fueron reemplazados con el valor de la media (el origen de los ejes 
X y Y). Un número de componentes principales (PCs) fueron considerados como 
predictores para el análisis DA. No obstante, no existe un criterio estricto para 
determinar cuántos PCs/DAs deben ser considerados durante este paso de reducción de 
dimensiones, más allá de considerar el poder estadístico que implica tener la mayor 
cantidad posible de PCs/DAs y la estabilidad de las asignaciones que se realicen 
(Jombart et al., 2010 y referencias citadas). En el presente estudio se consideraron 50 
PCs y 20 DA, conteniendo el 80% de la información genética total. Para este análisis, 
las 10 poblaciones genotipadas fueron usadas a priori para la asignación de los 
genotipos. Las funciones discriminantes y los genotipos de los microsatélites fueron 
visualizados como diagramas creados con la función scatter.dapc en el paquete de R 
“adegenet” (Jombart, 2008; Jombart et al., 2010). 
Para identificar las relaciones poblacionales en un espacio de dos dimensiones, se 
realizó un Análisis de Coordenadas Principales (PCoA) utilizando el software 
GeneAlEx. Los PCoA fueron llevados a cabo usando los valores de FST y la DST de Jost 
por pares de poblaciones. 
 
3.5.3 Morfometría geométrica en Liocarcinus depurator 
Las variables morfométricas (landmarks) que definen una misma estructura, por 
ejemplo, un caparazón, no son independientes, dado que están describiendo 
características del organismo que están ligadas a nivel genético, funcional o del 
desarrollo (Zelditch et al., 2004). Por todo ello, los análisis estadísticos que describen 




Los análisis de la estructura del caparazón fueron examinados en primer lugar utilizando 
una matriz de varianza-covarianza (basado en el hecho que todas las medidas de los 
landmarks fueron realizadas en las mismas unidades) mediante un Análisis de 
Componentes Principales (PCA) aplicado a las coordenadas de Procrustes. El análisis 
de componentes principales también fue utilizado para identificar individuos “outliers” 
(aquéllos que no se encontraron dentro de las elipses definidas al 95% después de un 
PCA). Dichos individuos fueron eliminados de los análisis posteriores (Clabaut et al., 
2007). El estimador isométrico conocido como “Centroid Size” (CS) fue utilizado para 
las comparaciones de tamaño. Asimismo, se evaluó si los individuos de las nueve 
poblaciones muestreadas diferían entre sí aplicando un MANOVA sobre los resultados 
de los componentes principales (Relative warps).  
 Con el fin de mostrar las relaciones entre grupos, fueron llevados a cabo análisis de 
variables canónicas (CVA, de sus siglas en inglés Canonical Variate Analysis) 
utilizando las poblaciones asignadas como parámetros de clasificación. A diferencia del 
PCA, el cuál resume la varianza sin poblaciones pre-establecidas, el CVA es utilizado 
para maximizar las diferencias entre poblaciones pre-establecidas (Albrecht, 1980). 
Tanto los análisis de PCA como de CVA son métodos de ordenación ampliamente 
utilizados en morfometría geométrica para simplificar las descripciones de los 
landmarks más que para probar hipótesis (Zeldtich et al., 2004). Mientras que el PCA es 
una herramienta para simplificar descripciones de la variación entre individuos, el CVA 
es utilizado para simplificar descripciones de diferencias entre grupos. 
En el presente estudio, las diferencias morfológicas existieron si las distancias de 
Mahalanobis (Mahalanobis, 1936) entre los centroides de las poblaciones definidas por 
el análisis CVA fueron significativas (Renvoisé et al., 2011), evaluando la significancia 
entre pares de poblaciones mediante la prueba multivariada T2 de Hotelling (Hotelling, 
1931). La distancia de Mahalanobis toma en cuenta la covarianza entre las variables 
para calcular las distancias, siendo una metodología ampliamente utilizada en análisis 
de agrupamiento. Con esta medida, los problemas de escala y correlación inherentes a 
las distancias euclidianas son eliminados. La correlación entre las distancias cuadráticas 
de Mahalanobis (D2) y las distancias geográficas y genéticas (tanto para los 
microsatélites como para la región parcial del gen mitocondrial Citcocromo Oxidasa I) 
de todas las localidades fue examinada usando la prueba de permutación de Mantel 
(9999 permutaciones) (Mantel, 1967). Las distancias geográficas entre las poblaciones 
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fueron medidas a lo largo de una isobata de 200m mediante el programa Karto v.5.2 
(Cadiou, 1994). A excepción de la prueba de Mantel, implementada en el software 
GeneAlEx 6.41 (Peakall & Smouse, 2006), todos los análisis estadísticos fueron 
llevados a cabo con el programa PAST v.2.09 (Hammer & Ryan, 2001). 
Finalmente, utilizando el software PRIMER v.5 (Clarke & Gorley, 2001) se llevó a 
cabo un análisis de escalamiento multidimensional (MDS) con el fin de realizar una 




4 RESULTADOS Y DISCUSIÓN 
4.1 Estudio multiespecífico 
En el presente estudio se analiza el efecto de las tres principales discontinuidades 
oceanográficas presentes en el Mar Mediterráneo occidental en la filogeografía y la 
estructura genética de siete especies de crustáceos decápodos con diferentes 
características de historia de vida usando genes mitocondriales que integran información 
de procesos pasados y presentes. 
4.1.1. Variabilidad genética en Liocarcinus depurator 
Un total de 769 muestras fueron analizadas en siete especies de crustáceos decápodos, 
con tamaños de fragmento final oscilando entre 512 pb en Pagurus alatus y 573 pb en 
Liocarcinus depurator (Tabla 4).  
 
Tabla 4. Localidades de muestreo, número de individuos analizados e índices de 
diversidad para siete especies de crustáceos decápodos en el Mediterráneo Occidental y 
zona adyacente del Océano Atlántico.  
pb: longitud de la secuencia en pares de bases, N: Número de individuos analizados,  H: 
número de haplotipos, h: diversidad haplotípica, π: diversidad nucleotídica. El error 
estándar fue calculado a partir de 1000 réplicas. 
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      N (H)  Cadiz 
h          
π 
21 (3)         
0.185±0.150    
0.0004±0.0003 
22 (10)        
0.710±0.106  
0.0029±0.0008 
26 (9)        
0.622±0.107    
0.0015±0.0003
22 (5)        
0.338±0.128    
0.0007±0.0002
25 (5)        
0.653±0.088    
0.0016±0.0003 
22 (8)        
0.775±0.068    
0.0033±0.0005 
28 (2)        
0.071±0.084    
0.0001±0.0001
 
N (H) Occidente del Mar de 
Alborán h          
π 
23 (3)        
0.245±0.120    
0.0006±0.0004 
24(9)         
0.746±0.046    
0.0040±0.0004 
19 (6)        
0.596±0.122    
0.0012±0.0003
21 (2)        
0.095±0.084    
0.0002±0.0001
22 (4)        
0.333±0.124    
0.0006±0.0002 
25 (9)        
0.817±0.055    
0.0031±0.0005 
24 (2)        
0.083±0.078    
0.0002±0.0001
 
N (H) Alicante 
h          
π 
24 (1)         
0.083±0.070    
0.0002±0.0001 
20 (6)        
 0.789±0.057    
0.0038±0.0003 
25 (7)        
0.537±0.115    
0.0011±0.0003
24 (1)          
0             
0 
25 (5)        
0.363±0.147    
0.0007±0.0003 
20 (9)        
0.747± 0.098    
0.0033±0.0007 
21 (2)        
0.095±0.081    
0.0002±0.0001
 
N (H) Valencia 
h          
π 
23 (4)        
0.249±0.102    
0.0006±0.0003 
22 (6)     
0.411±0.131    
0.0021±0.0007 
23 (5)        
0.391±0.125    
0.0007±0.0002
13 (3)        
0.294±0.135    
0.0005±0.0002
23 (5)        
0.324±0.124    
0.0006±0.0002 
24 (6)        
0.739±0.070    
0.0026±0.0004 
4 (1)          
0             
0 
 
N (H) Catalunya 
Central h          
π 
23 (1)         
0             
0 
27 (9)         
0.604±0.108    
0.0029±0.0006 
25 (7)        
0.590± 0.112    
0.0014±0.0003
21 (4)        
0.2714±0.138   
0.0005±0.0003
20 (4)        
0.363±0.131    
0.0006±0.0002 
22 (9)        
0.762±0.080    
0.0034±0.0006 
16 (1)         




Total h          
π 
 
114 (6)        
0.152±0.048    
0.0004±0.0001 
  
115 (29)        
 0.752±0.027    
0.0039±0.0001 
 
118 (22)       
0.542±0.055    
0.0012±0.0001
 
101 (11)        
0.189±0.054    
0.0003±0.0001
 
115 (10)        
0.420±0.059    
0.0009±0.0001 
 
113 (24)        
0.765±0.034    
0.0031±0.0002 
 






Los niveles de diversidad genética variaron a través de las especies, con un número total 
de haplotipos oscilando entre 4 y 29 (apéndice A), diversidad haplotípica (h) de 0.063 a 
0.765, y una diversidad nucleotídica oscilando entre 0.0002 y 0.0039. Cuando se 
compararon los niveles de diversidad haplotípica entre especies, tres grupos fueron 
observados con intervalos de confianza del 95% no solapados: 1) un grupo de 
diversidad alto conformado por L. depurator y Munida intermedia; 2) un grupo de 
diversidad intermedio conformado por Plesionika heterocarpus y Macropipus 
tuberculatus y 3) un grupo de diversidad bajo conformado por Pagurus excavatus, 
Parapenaeus longirostris y P. alatus (Figura 17 y Tabla 4). Todas las redes de 
haplotipos (Figura 18) mostraron uno o dos haplotipos distribuidos ampliamente, 
cubriendo todas las áreas geográficas del estudio y varios haplotipos privados 
(haplotipos encontrados en una sola población) derivados, la mayoría de éstos únicos 
(presentes únicamente en un individuo) y separados por uno o dos pasos mutacionales.  
Los valores altos e intermedios de diversidad son similares a los encontrados en otras 
especies de crustáceos del área Atlántico-Mediterránea como Carcinus maenas (Román 
& Palumbi, 2004), Palinurus elephas (Palero et al., 2008) o Aristeus antennatus 
(Roldan et al., 2009). Los bajos valores de diversidad son característicos de poblaciones 
que han experimentado fuertes cuellos de botella debido a efectos fundadores (Roman, 
2006), aunque también podrían ser el resultado de bajas tasas de mutación específicas 
de linaje o selección natural. Para las dos especies de cangrejos ermitaños estudiados 
(Pagurus excavatus y P. alatus), la baja tasa de mutación específica de linaje puede ser 
descartada ya que se han encontrado altos valores  de diversidad nucleotídica en el gen 
COI en otras especies de pagúridos (Kelly & Palumbi, 2010). En consecuencia, los 
bajos valores de diversidad podrían ser debidos a una reciente colonización  o un 
proceso de selección en el área estudiada. Por su parte, el bajo número de cambios no 
sinónimos observados con la prueba de McDonald & Kreitman (Figura 19) podría estar 
causado por selección purificadora, tal como ha sido señalada recientemente en otras 
especies de crustáceos (Palero et al., 2010). En particular, se han sugerido diferentes 
presiones de selección actuando sobre genes mitocondriales como causas de 
estimaciones bajas de diversidad genética en especies con distribuciones batimétricas 
superficiales, en contraste con aquellas especies del mismo grupo con distribuciones 
más profundas (Etter et al., 2005; Palero et al., 2010). No obstante, en el presente 
estudio se encontraron niveles de diversidad genética alta en especies de aguas 
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superficiales comparadas con aquellas con una distribución batimétrica más profunda. 
Sin embargo, esta diferenciación fue únicamente significativa en los cangrejos 
portúnidos, con lo que se puede aceptar que esta característica no es generalizable sino 
específica para cada especie.  
En Liocarcinus depurator se encontraron dos haplotipos comunes, y mayoritarios, que 
presentaron unas clinas de frecuencia con dirección geográfica opuesta. Así, el 
haplotipo Ldep02 estuvo presente en todas las áreas del Mediterráneo, pero no en Cádiz, 
mientras que el haplotipo Ldep03 tuvo un predominio en Cádiz, occidente del Mar de 
Alborán y Alicante (es decir, en el área del Atlántico y las áreas del Mediterráneo con 
mayor influencia atlántica) (Apéndice A). No se observaron clinas geográficas en las 
frecuencias de los haplotipos de las otras seis especies. 
 
 
Figura 17. Diagrama de cajas para los valores de diversidad haplotípica en las siete 
especies de estudio.  Las especies que corresponden a la misma familia se presentan 
marcadas en colores (Azul: Paguridae; rojo: Portunidae). El eje de abscisas presenta la 
profundidad media de las presencias de cada especie en el Mediterráneo ibérico (Abelló 
et al., 2002).PE: Pagurus excavatus, LD: Liocarcinus depurator, PH: Plesionika 
heterocarpus, PL: Parapenaeus longirostris, MT: Macropipus tuberculatus, MI: 
Munida intermedia and PA: Pagurus alatus. 
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El ANOVA fue únicamente significativo para la diversidad haplotípica con la 
profundidad (F= 6.50, P= 0.004). Además, la figura 17 sugiere que dentro de una 
misma familia, la diversidad haplotípica es más alta en las especies más superficiales 
que en las de profundidad (por ejemplo L. depurator vs. M. tuberculatus y P. excavatus 
vs. P. alatus). Sin embargo, cuando se evaluó el efecto de la profundidad dentro de 
familias, una relación significativa entre h y la profundidad fue observada únicamente 
para los cangrejos portúnidos (F= 7.12, P= 0.03). 
 
Figura 18. Redes de haplotipos de secuencias de ADN mitocondrial construidas 
mediante el método “Median Joining Network” para cada una de las siete especies, 
donde (a-b) corresponden a especies de plataforma, (c-f) son especies de talud superior 
y (g) es una especie de talud inferior. Los círculos vacíos representan haplotipos 
faltantes no evaluados. Los tamaños de los pasteles dentro de cada red son 
proporcionales a su frecuencia. Las poblaciones están codificadas con colores: Cádiz 
(verde), Occidente del Mar de Alborán (negro), Alicante (rojo), Valencia (azul) y 
Tarragona – Catalunya Central - (amarillo). 
 






Figura 18 (Continuación) 
b) Liocarcinus depurator 
 





Figura 18 (Continuación) 
d) Parapenaeus longirostris 
 
 






Figura 18 (Continuación) 
f) Munida intermedia 
 
 






4.1.2 Neutralidad, inferencias demográficas y tiempo de coalescencia 
En concordancia con la estructura en estrella de la mayoría de redes de haplotipos de las 
especies (Figura 18), la prueba Fs de Fu arrojó valores negativos y significativos para 
todas las especies, lo cual es indicativo de desviaciones de la esperanza bajo neutralidad 
que pueden ser debidas a procesos recientes de expansión o selección (Tabla 5). 
 
Tabla 5. Prueba de neutralidad y tiempos de coalescencia para siete especies de 
crustáceos decápodos distribuidos en el Mediterráneo Occidental y el Océano Atlántico 
adyacente.  
  
  Fs de Fu 
 
Prueba de 
MK     
 
  Tau 
 
  Tiempo de 
coaalescencia 
(Kya)  
      µs               µ1                   
P. excavatus   -6.088**       0.0024* 0.000        -                - 
L. depurator -21.340***       1.0  1.426 113 - 138   38 - 46 
P. heterocarpus -29.727***       1.0  0.672   56 - 68   19 - 23 
P. longirostris -17.845***       1.0  0.202   16 - 20  5.3 - 6.5 
M. tuberculatus   -7.512***       0.0192* 0.549   44 - 53   15 - 18 
M. intermedia -17.065***       1.0  1.269 102 - 125   34 - 42 
P. alatus   -5.562*       1.0  0.065  6.2 - 7.6  2.1 - 2.5  
Cuando la prueba se realizó de manera independiente para cada unidad diferenciada 
significativamente, en Macropipus tuberculatus (ver más abajo) se obtuvo un valor no 
significativo para Cádiz (Fs: -0.925, P> 0.05) pero sí fue significativo para la 
agrupación de las poblaciones restantes (Fs: -8.746, P< 0.01). Para Liocarcinus 
depurator, los valores de Fs de Fu fueron también estimados de forma independiente 
para las tres unidades diferenciadas genéticamente (ver más abajo), obteniéndose 
valores significativos para Cádiz (Fs: -5.087, P< 0.05) y las poblaciones del norte del 
Canal de Ibiza (Fs: -7.049, P< 0.05), pero no significativos para el grupo constituido 
por las dos poblaciones separadas por el frente Almería-Orán (Fs: -3.589, P> 0.05). Los 
valores significativos del análisis Fs de Fu y las redes de haplotipos en forma de estrella 
(observadas en todas las especies incluidas en el presente trabajo), son características de 
especies que han experimentado un proceso reciente de expansión o selección (Wares, 
2010). La prueba de MK fue únicamente significativa en Pagurus excavatus y M. 
tuberculatus debido a una mayor proporción de polimorfismo no sinónimo en relación 
al bajo número de substituciones no sinónimas entre especies (Tabla 5, Figura 19). La 
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amplificación de pseudogenes en estas especies puede ser descartada debido a que las 
secuencias obtenidas fueron de buena calidad y sin la presencia de dobles picos. 
Los tiempos de coalescencia estimados a partir de Tau usando µs (tasa de substitución 
para el gen COI establecido en varios crustáceos: 0.9-1.1% de divergencia/millón de 
años; Ketmaier et al., 2003) y µ1 (asumiendo que la tasa de mutación es tres veces la 
tasa de substitución, de acuerdo a Emerson (2007)). El símbolo “-” indica que el tiempo 
de coalescencia de los haplotipos no pudo ser estimado (ver texto para más detalles). 
*P<0.05, **P<0.01, ***P<0.001. 
 
F P F P F P F P F P F P F P
PE LD PH PL MT MI PA
Silencioso 60 4 73 29 79 20 80 9 92 7 70 20 60 3




























Figura 19. Proporción de diferencias por reemplazamiento y silenciosas según la prueba 
de McDonald & Kreitman para las siete especies de crustáceos decápodos estudiadas. P 
representa polimorfismo dentro de especies y F representa diferencias fijadas entre 
especies. PE: Pagurus excavatus, LD: Liocarcinus depurator, PH: Plesionika 
heterocarpus, PL: Parapenaeus longirostris, MT: Macropipus tuberculatus, MI: 
Munida intermedia and PA: Pagurus alatus. 
Asumiendo el modelo de expansión súbita de Rogers & Harpending. (1992) se dataron 
los tiempos de coalescencia de los haplotipos, y, en consecuencia, se relacionó los 
niveles de diversidad genética y los procesos históricos. Cuando los tiempos de 
coalescencia dentro de cada especie fueron estimados a partir de Tau usando la tasa de 
substitución (µs), un tiempo de coalescencia más antiguo, de aproximadamente 100-138 
kya fue encontrado para Liocarcinus depurator y Munida intermedia, un tiempo de 
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coalescencia intermedio de 44-68 kya para Plesionika heterocarpus y Macropipus 
tuberculatus y un tiempo de coalescencia más reciente de 6-20 kya  para Parapenaeus 
longirostris y Pagurus alatus (Tabla 5). Para Pagurus excavatus  no fue posible estimar 
el tiempo de coalescencia de sus haplotipos debido a que la varianza observada fue más 
grande que la diversidad haplotípica promedio (Rogers, 1995). Cuando se usó una tasa 
de mutación intraespecífica (µ1) tres veces más rápida que la tasa de substitución, las 
estimaciones fueron ubicadas antes del último período glaciar (LGM, de sus siglas en 
inglés Last Glacial Maximum), con 34-46 kya para L. depurator y M. intermedia, 
durante el LGM (15-23 kya) para P. heterocarpus y M. tuberculatus y más 
recientemente (2-7 kya) para P. longirostris y P. alatus (ver tabla 5).  
Las estimaciones del tiempo encontradas podrían estar asociadas a cambios climáticos 
abruptos ocurridos  durante el Pleistoceno tardío y el Holoceno (Cacho et al., 2002; 
Frigola et al., 2007). Durante el último máximo glacial (30-20 Kya) el nivel del mar 
decreció cerca de 120 m (Lambeck & Chapell, 2001), aunque se considera que no hubo 
cambios significativos en los procesos oceanográficos globales sucedidos en el área 
(Cacho et al., 1999). Para los haplotipos de Liocarcinus depurator y Munida 
intermedia, los tiempos de coalescencia pueden estar relacionados  a un descenso 
abrupto de las temperaturas del mar en las aguas del Atlántico norte que produjeron un 
intenso enfriamiento del Mar de Alborán (la región más occidental del Mar 
Mediterráneo) alrededor de 38-40 Kya (Cacho et al., 2002). Para Plesionika 
heterocarpus y Macropipus tuberculatus, los haplotipos dentro de cada especie 
presentaron tiempos de coalescencia alrededor de 20 Kya, coincidiendo con el último 
máximo glacial. Se ha señalado que tanto la temperatura superficial como el nivel del 
mar en el área de estudio incrementó después del último máximo glacial (Cacho et al., 
2002), de tal manera que las altas temperaturas podrían haber favorecido el rango de 
expansión de especies con una distribución tropical y una reproducción centrada en las 
estaciones cálidas, como es el caso de P. heterocarpus y Parapenaeus longirostris 
(Tabla 1). Estas especies pudieron haber tenido una colonización post-glacial y haber 
expandido su área de distribución hacia el Mar Mediterráneo, como se considera en el 
langostino Melicertus kerathurus, especie que presenta un rango de distribución similar 
(Pellerito et al., 2009). Finalmente, Pagurus alatus presenta el tiempo de coalescencia 
de sus haplotipos más reciente, el cual podría estar relacionado con un evento frío 
detectado en el Atlántico Norte hace aproximadamente 2.5 Kya (Frigola et al., 2007). 
  
63 
No obstante cabe destacar que esta concordancia entre los tiempos de coalescencia y los 
eventos climáticos pasados podría ser debido no solo a procesos demográficos, sino 
también a procesos selectivos ligados a eventos climáticos. 
 
4.1.3 Diferenciación genética y procesos oceanográficos 
La diferenciación genética global para cada especie fue únicamente significativa para 
Liocarcinus depurator (GammaST: 0.228, P< 0.001) y Macropipus tuberculatus 
(GammaST: 0.084, P< 0.05) (Figura 20 y apéndice B). Las comparaciones por pares de 
poblaciones entre Cádiz y occidente del Mar de Alborán mostraron que el Estrecho de 
Gibraltar tiene un efecto significativo en estas dos especies (Figura 20 y Apéndice B). 
Este estrecho no tiene efecto significativo para Munida intermedia, a pesar de que los 
valores de GammaST entre poblaciones a ambos lados del frente fueron altos (Figura 
20).  
  
Figura 20. Valores estandarizados de GammaST para las diferentes especies de 
crustáceos decápodos a través de las discontinuidades oceanográficas presentes en la 




Los valores en el lado derecho de cada barra corresponden al valor de GammaST global 
dentro de especies. GS: Estrecho de Gibraltar (Cádiz vs WALB), AOF: Frente Almeria-
Oran (WALB vs Alicante), IC: Canal de Ibiza (Alicante vs Valencia), NF: No frente 
(Valencia vs Tarragona). * P<0.05 (Significancia del Snn). El apéndice B presenta los 
valores de GammaST por pares de poblaciones para las siete especies a través de la 
transición Atlántico-Mediterráneo.  
En estudios previos se han observado diferencias significativas a ambos lados del 
Estrecho de Gibraltar para unas pocas especies de crustáceos y peces (Papetti et al., 
2005; Galarza et al., 2009b; Sala-Bozano et al., 2009; Fernández et al., 2011). El patrón 
de circulación del Estrecho de Gibraltar puede afectar de manera diferente a las especies 
de acuerdo con la distribución de sus fases larvales a lo largo de la columna de agua. 
Así, el agua superficial del Atlántico que fluye con gran intensidad hacia el interior del 
Mar Mediterráneo podría transportar larvas de Liocarcinus depurator  (Abelló & 
Guerao, 1999), y al mismo tiempo impediría el transporte hacia el Atlántico de las 
larvas procedentes del Mediterráneo. Este proceso sería explicativo de la distribución de 
los dos haplotipos con mayor frecuencia en L. depurator, los cuales presentan patrones 
en clina opuestos, con el haplotipo mediterráneo más frecuente siendo ausente en el área 
atlántica (ver Apéndice A). Para M. tuberculatus, la frecuencia del haplotipo privado 
atlántico (Mtub03, Apéndice A) es la causa de la diferenciación poblacional entre las 
dos cuencas y sugiere que las larvas atlánticas tienen un movimiento restringido hacia el 
mar Mediterráneo, por lo que podrían estar localizadas en zonas más profundas y no ser 
exportadas al Mediterráneo a través de las aguas superficiales (Gómez et al., 2000). La 
ausencia de diferenciación genética en las otras especies indica que la distribución en 
profundidad de sus estados larvales podría tener lugar a través de toda la columna de 
agua, o preferentemente en aguas superficiales (Queiroga & Blanton, 2005; Dos Santos 
et al., 2008) y en consecuencia facilitar la homogenización genética entre poblaciones.  
Sin embargo, la carencia de datos sobre identificación morfológica de las larvas de estas 
especies y sobre su comportamiento larval sugiere la necesidad de más estudios para 
confirmar la relación entre el flujo de genes y la dinámica oceánica. 
El frente Almería-Orán no causó diferenciación genética significativa entre poblaciones 
localizadas a ambos lados del frente para ninguna de las siete especies, encontrándose 
sin embargo los valores más altos de GammaST para la especie Plesionika heterocarpus. 
El Frente Almería-Orán (AOF) es una estructura oceanográfica dinámica y 
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semipermanente (Tintoré et al., 1988) que ha sido descrita como la principal barrera 
causante de discontinuidades genéticas a lo largo de la transición Atlántico-
Mediterráneo (Patarnello et al., 2007; Galarza et al., 2009a; Reuschel et al., 2010). 
Siendo el AOF de una naturaleza epipelágica, podría afectar la dispersión larval 
principalmente en aquellas especies que presentan estadios epipelágicos, mientras que 
podría no tener efecto en aquéllas especies que no alcanzan niveles epipelágicos o que 
están distribuidas a través de toda la columna de agua). En el presente trabajo, a pesar 
de tener poblaciones muestreadas a ambos lados del frente, no se detectó su efecto para 
ninguna de las siete especies de crustáceos decápodos consideradas. Esto es concordante 
con un estudio filogeográfico reciente en la gamba roja Aristeus antennatus (Fernández 
et al., 2011). Por otro lado, la ausencia de efecto de este frente en Liocarcinus 
depurator, una especie con larvas epipelágicas costeras (Abelló & Guerao, 1999), 
podría estar relacionado con la relajación en invierno del AOF (Tintoré et al., 1988). 
Finalmente, el Canal de Ibiza mostró un efecto significativo únicamente en Liocarcinus 
depurator. La correlación entre distancia geográfica y la distancia genética de GammaST 
evaluada con la prueba de Mantel reveló patrones de aislamiento por distancia para L. 
depurator (r = 0.779, P< 0.05) y Macropipus tuberculatus (r = 0.695, P< 0.05), 
produciendo un valor marginalmente significativo para Pagurus excavatus (r = 0.513, 
P= 0.054). No se encontraron correlaciones significativas para las otras especies. Las 
masas de agua transportadas por la Corriente del Norte con frecuencia  bloquean la 
circulación a través del Canal de Ibiza en los niveles (estratos) epipelágicos superiores, 
desviando grandes volúmenes de agua hacia el noreste de la Corriente Balear (López-
Jurado et al., 2008; Monserrat et al., 2008). Las intensidades de los procesos 
oceanográficos que tienen lugar en esta área son fuertes en el invierno (Pinot et al., 
2002), coincidiendo con el principal período reproductivo de L. depurator, lo cual 
podría restringir la conectividad genética entre sus poblaciones a ambos lados del Canal. 
No obstante, los patrones significativos de aislamiento por distancia observados en L. 
depurator y Macropipus tuberculatus sugieren que su estructura genética poblacional 
no está influenciada únicamente por las discontinuidades oceanográficas y que tanto la 
dispersión pasiva como activa a lo largo de una zona, todo ello combinado con procesos 
de colonización históricos, pueden ser responsables para los patrones observados. 
El ANOVA comparando los valores de GammaST en relación a la latitud norte mostró 
que las especies que alcanzan altas latitudes tienen una estructura genética poblacional 
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mayor (F= 8.45, P= 0.005). Además, una relación significativa fue observada entre 
GammaST y la profundidad encontrándose una mayor diferenciación en las especies de 
plataforma (F= 7.37, P< 0.001). La misma relación se observó cuando se evaluó el 
efecto de la profundidad en la estructura poblacional entre especies de una misma 
familia (F= 6.62, P< 0.02 para los portúnidos y F= 6.60, P< 0.02 para los Pagúridos). 
 
Conclusión general de la aproximación multiespecífica 
Las especies de aguas superficiales presentan mayores niveles de diferenciación 
genética que aquéllas especies de aguas profundas, en concordancia con las 
observaciones de Etter et al. (2005). Además, las especies presentes en latitudes más 
bajas tuvieron menor estructura genética poblacional. Las inferencias de los tiempos de 
coalescencia de los haplotipos pudieron ser relacionados con glaciaciones durante el 
Pleistoceno. Otras características de historia de vida tales como el número de estados 
larvales (como un proxy de la duración planctónica larval) y el principal pico del 
periodo de reproducción no influyeron en la diversidad o patrones de estructura 
genética, tal como lo encontraron Galarza et al. (2009a).  
En la evaluación de las discontinuidades oceanográficas, únicamente el Estrecho de 
Gibraltar (para los cangrejos Liocarcinus depurator y Macropipus tuberculatus) y el 
Canal de Ibiza (para L. depurator) actuaron como barreras al flujo de genes. De manera 
sorprendente, el Frente Almería-Orán, previamente definido como una barrera para 
numerosas especies de organismos marinos (Patarnello et al., 2007; Galarza et al., 
2009a) no evidenció un efecto en la estructura genética en ninguna de las especies 
estudiadas. Este resultado indica que el efecto de este frente no puede ser generalizado y 
que otras discontinuidades, tales como el Estrecho de Gibraltar, pueden reducir el flujo 
de genes entre las dos cuencas. Las características del marcador molecular utilizado, que 
ha sido considerado un buen marcador para procesos históricos, pero no tanto para 
procesos recientes, deben ser tenidas en cuenta para no caracterizar categóricamente los 
efectos de las discontinuidades oceanográficas actuales sobre las estructuras genéticas 





4.2 Aproximación monoespecífica: Liocarcinus depurator 
En la presente aproximación se analiza a una mayor escala la estructura genética 
poblacional de Liocarcinus depurator a través de su rango de distribución desde País de 
Gales hasta Grecia utilizando una porción del gen COI y marcadores moleculares 
Microsatélites. Asimismo, se explora a partir de la morfometría geométrica, la 
variabilidad fenotípica que pueda existir en el caparazón de L. depurator y su relación 
con características específicas de las cuencas Atlántica y Mediterránea. 
 
4.2.1 Marcadores moleculares 
En este estudio se evalúa la estructura genética poblacional de Liocarcinus depurator y 
el posible efecto de las principales discontinuidades oceanográficas identificadas a 
través de su distribución, comparando tanto señales históricas como contemporáneas a 
partir de la comparación de marcadores mitocondriales (COI) y nucleares 
(Microsatélites) 
 
 4.2.1.1 Gen mitocondrial: Citocromo Oxidasa I (COI) 
Utilizando una región parcial del COI se explora la diversidad genética y la estructura 
poblacional de Liocarcinus depurator, así como su relación con posibles efectos de las 
discontinuidades oceanográficas presentes en la zona. 
4.2.1.1.1 Diversidad genética en Liocarcinus depurator 
Un total de 287 individuos (promedio de 26 individuos por población) de Liocarcinus 
depurator fueron analizados para un fragmento de 527 pb del gen mitocondrial 
Citocromo Oxidasa I (COI). Se detectaron 59 haplotipos y un total de 51 posiciones 
polimórficas (Tabla 6). Los niveles de diversidad genética variaron a través de las 
poblaciones, con el número total de haplotipos oscilando entre 4 (Delta del río Ebro) y 
13 (País de Gales), la diversidad haplotípica (h) entre 0.348 (Delta del río Ebro) y 0.902 
(País de Gales) y la diversidad nucleotídica (π) entre 0.0010 (Grecia) y 0.0046 
(occidente del Mar de Alborán) (Tabla 6). Los valores de h y π son generalmente 
superiores en las poblaciones del Atlántico y de influencia atlántica (occidente del Mar 
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de Alborán) que en las poblaciones del Mar Mediterráneo (desde Alicante  hasta 
Grecia), indicando con ello un posible origen Atlántico de la especie. Dado que existe 
normalidad en los datos (Shapiro-Wilk W=0.945, P= 0.578) y homogeneidad de 
varianzas (Levene test F= 0.003, P= 0.960), se comparó la diversidad entre estas dos 
zonas mediante una t – student encontrándose una diversidad haplotípica marginalmente 
superior en las poblaciones Atlánticas y de influencia Atlántica  (t = 2.235, P= 0.052). 
 
Tabla 6. Áreas de muestreo, número de individuos muestreados e índices de diversidad 
en Liocarcinus depurator. N: Número de individuos analizados, H: Número de 
haplotipos y h: Diversidad haplotípica, π: Diversidad nucleotídica con su desviación 
estándar. GALE: País de Gales, CANT: Mar Cantábrico, WALB: Occidente del Mar de 
Alboran, ALAC: Alicante, VALE: Valencia, DELT: Delta del río Ebro, CCAT: 
Catalunya Central, LEON: Golfo de León, ADRI: Mar Adriático, GREC: Grecia. 
 
N(H) h π
GALE 24(13) 0.902±0.0406 0.0037±0.0005
CANT 23(9) 0.775±0.066 0.0034±0.0010
CADI 24(8) 0.507±0.125 0.0014±0.0004
WALB 23(10) 0.846±0.051 0.0046±0.0005
ALAC 32(9) 0.488±0.109 0.0016±0.0005
VALE 26(9) 0.732±0.084 0.0035±0.0006
DELT 26(4) 0.348±0.115 0.0016±0.0006
CCAT 28(6) 0.487±0.111 0.0030±0.0008
LEON 24(8) 0.656±0.105 0.0037±0.0007
ADRI 27(7) 0.661±0.074 0.0020±0.0006
GREC 30(7) 0.366±0.112 0.0010±0.0004
Total 287(59) 0.746±0.025 0.0044±0.0002  
 
La red de haplotipos (Figura 21) mostró dos haplotipos mayoritarios distribuidos 
ampliamente (Ldep02 y Ldep03) y varios haplotipos privados derivados, la mayoría de 
estos siendo únicos y separados por uno a tres pasos mutacionales. A partir de estas 
relaciones se han definido dos haplogrupos: H1 incluye al haplotipo Ldep02 y sus 
haplotipos más cercanos y H2 incluye al haplotipo Ldep03 y sus haplotipos más 






Figura 21. Red de haplotipos de secuencias de ADN mitocondrial construidas mediante 
el método “Median Joining Network” para Liocarcinus depurator. Los círculos vacíos 
representan haplotipos no muestreados. Los tamaños de los pasteles dentro de cada red 
son proporcionales a su frecuencia. La doble línea gris separa los haplogrupos H1 
(izquierda) y H2 (derecha). Las poblaciones están codificadas con colores: País de 
Gales (blanco), Mar Cantábrico (azul aguamarina), Golfo de Cádiz (verde), Occidente 
del Mar de Alborán (rosado), Alicante (café), Valencia (negro), Delta del río Ebro 
(morado), Catalunya Central (rojo), Golfo de León (naranja), Mar Adriático (azul), 
Grecia (amarillo). 
 
Los dos haplogrupos presentaron clinas de frecuencias en direcciones geográficas 
opuestas (Figura 22 y Apéndice C). Así, el haplogrupo H1 estuvo presente en todas las 
áreas del Mediterráneo pero no en las áreas del océano Atlántico, con la excepción de 
una muy baja frecuencia en el Mar Cantábrico. Por su parte, el haplogrupo H2 tuvo 
mayor predominio en las áreas atlánticas, bajando su frecuencia en el Mediterráneo 
occidental y estando ausente en el Mediterráneo oriental. La zona del occidente del Mar 
de Alborán se observa como un área de mezcla o contacto (Figura 22) similar a los 
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resultados observados en esta zona para el pez Lithognathus mormyrus (Sala-Bozano et 













Figura 22. Frecuencia de los dos haplogrupos encontrados en Liocarcinus depurator. 
Nombres de las poblaciones abreviadas como en la tabla 6. 
 
Existen varios estudios, basados en la presencia de distintos haplotipos/haplogrupos, 
que han analizado especies marinas con una distribución Atlántico-Mediterránea, 
encontrando, como en el presente trabajo, una fuerte diferenciación entre cuencas 
(Bargelloni et al., 2005; Zane et al., 2000; García-Merchán et al., 2012).  
Los valores del índice Fs de Fu fueron negativos y significativos, tanto a nivel global 
(FS = -68.767, P< 0.001) como a nivel de las dos cuencas (Atlántica e influencia 
Atlántica = FS = -30.372, P< 0.001; Mediterránea = FS = -34.745, P< 0.001) indicando 
desviaciones de la esperanza neutral, que pueden ser debidas a procesos de selección o 
de expansiones poblacionales recientes. El tiempo de coalescencia de los haplotipos, 
estimado a partir del valor de Tau utilizando la tasa de mutación (µ1), fue 
aproximadamente 36 – 44 Kya, congruente con el calculado en el estudio previo de L. 
depurator en una escala de distribución menor (38 – 46 Kya) (García-Merchán et al., 
2012). Es posible, que relacionado con los tiempos de divergencia de los haplotipos y 
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los procesos de expansión reciente de los mismos, lo que se esté observando en la zona 
del Mar de Alborán sea reflejo de eventos de fragmentación del área de distribución de 
la especie asociados a glaciaciones durante el Pleistoceno y posterior mezcla de los dos 
grupos ubicados en el Atlántico y el Mediterráneo. En este sentido, el ADN 
mitocondrial está indicando dos procesos de expansión independientes, definidos por las 
redes en estrella a partir de los dos haplotipos con mayor frecuencia, cada uno en una de 
las cuencas. Aunque la información obtenida a nivel mitocondrial podría estar asociada 
no a procesos demográficos sino a procesos de selección, como se ha visto en diferentes 
especies (Ballard & Whitlock, 2004 y referencias citadas; Bazin et al., 2006; Galtier et 
al., 2009 y referencias citadas). Pero además la zona de mezcla de estos haplogrupos en 
la zona de Alborán estaría reflejando no solo procesos históricos sino también procesos 
actuales relacionados con el sentido de las corrientes y los frentes oceanográficos, como 
se ha detectado en el pez Serranus cabrilla (Schunter et al., 2011b). 
Al evaluar la diversidad genética a través del tiempo comparando nuestros presentes 
resultados con valores obtenidos en un trabajo anterior para poblaciones muestreadas en 
la misma zona (García–Merchán et al., 2012), no se observaron diferencias 
significativas, evaluadas por una prueba t de student de datos apareados, en los valores 
de la diversidad haplotípica (t = 0.397, P= 0.701) y en la diversidad nucleotídica (t = 
0.455, P= 0.661).  
 
4.2.1.1.2 Diferenciación genética y procesos oceanográficos 
Los valores de GammaST, tanto en el global (GammaST = 0.423, P< 0.001) como para 
cada cuenca por separado (Atlántico e influencia atlántica, GammaST = 0.143, P< 0.001 
y Mediterráneo, GammaST = 0.094, P< 0.001) fueron altamente significativos, 
revelando diferenciación genética significativa entre las poblaciones dentro del área de 
estudio. Los valores de GammaST fluctuaron desde 0.012 para Valencia vs. el Golfo de 
León hasta 0.708 para el Golfo de Cádiz vs. Grecia  (Tabla 7). Los análisis por pares de 
poblaciones revelaron un menor flujo génico entre las poblaciones del Océano Atlántico 
(País de Gales, Mar Cantábrico, Golfo de Cádiz) y de influencia de aguas atlánticas y 
una mayor conectividad entre las poblaciones del Mar Mediterráneo (desde Alicante 




Tabla 7. Valores de distancias genéticas GammaST entre pares de poblaciones de 
Liocarcinus depurator. Los valores significativos (P< 0.05) están sombreados. Los 
nombres de las poblaciones están abreviados como en la tabla 6. 
WALE CANT CADI WALB ALAC VALE DELT CCAT LEON ADRI GREC
WALE 0
CANT 0.11906 0
CADI 0.12272 0.04374 0
WALB 0.10987 0.07732 0.11625 0
ALAC 0.49468 0.49867 0.62517 0.26798 0
VALE 0.30065 0.28995 0.3836 0.10264 0.06165 0
DELT 0.46309 0.46419 0.60477 0.22737 0.01221 0.03501 0
CCAT 0.40117 0.40318 0.50517 0.20196 0.04098 0.04616 0.04466 0
LEON 0.32157 0.30783 0.41083 0.12189 0.04647 0.01162 0.0259 0.04521 0
ADRI 0.51337 0.51993 0.64097 0.3086 0.07282 0.10412 0.06896 0.09857 0.09801 0
GREC 0.55417 0.56458 0.70812 0.32617 0.01596 0.09912 0.03164 0.07145 0.0751 0.07827 0  
  
Cuando los valores de GammaST por pares de poblaciones fueron correlacionados con la 
distancia geográfica utilizando la prueba de Mantel (Figura 23), se detectó un 
aislamiento por distancia significativo (r = 0.401, P< 0.05). Al realizar la misma prueba 
únicamente con las poblaciones del Mar Mediterráneo (incluyendo la población de 

























Figura 23. Correlación entre distancias genéticas calculadas como GammaST/ (1- 
GammaST) y el logaritmo de las distancias geográficas (Km) entre pares de poblaciones. 
No obstante, al realizar la prueba de Mantel para las poblaciones contiguas localizadas 
desde el Golfo de Cádiz hasta el Golfo de León el resultado fue significativo (r = 0.564, 
P< 0.05), indicando que el modelo de aislamiento por distancia está siendo definido 
principalmente para las dos cuencas por el efecto del Estrecho de Gibraltar y la 
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correspondiente separación e influencia que ejerce entre los haplotipos de las dos 
cuencas. 
Cuando se representan las relaciones genéticas entre las diferentes poblaciones 
analizadas mediante el análisis de coordenadas principales utilizando los valores de 
GammaST se observa que las dos primeras coordenadas explican el 88% de la varianza 
total (Figura 24). La primera coordenada explica el 82% de la variación y permite 
identificar una clara separación de las poblaciones de la cuenca del Atlántico (País de 
Gales, Mar Cantábrico, Golfo de León) y de influencia Atlántica (WALB) de las 
poblaciones del Mar Mediterráneo (desde Alicante hasta Grecia).  
 
 
Figura 24. Análisis de coordenadas principales basado en las distancias pareadas 
GammaST en 11 poblaciones de Liocarcinus depurator. Los nombres de las poblaciones 
están abreviados como en la tabla 6. 
 
Mediante un Análisis de varianza molecular (AMOVA) se analizaron las diferencias 
entre las dos cuencas (Tabla 8). El 54% de la variación se puede explicar por las 
diferencias significativas entre las poblaciones del Atlántico y de influencia atlántica 
(WALB) vs. las poblaciones del Mediterráneo. El 5% de la variación es explicada por 
diferencias entre poblaciones dentro de grupos y aunque el valor es bajo, es 
significativo. Se obtuvieron resultados similares al ubicar la población de WALB en el 
grupo del Mediterráneo. Al analizar posibles diferencias dentro del Mediterráneo 
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mediante un AMOVA agrupando las poblaciones según se encuentren en el 
Mediterráneo occidental u oriental, no se encontraron diferencias significativas entre las 
dos zonas del Mediterráneo, aunque sí se observaron diferencias significativas dentro de 
grupos. Estas diferencias pueden ser debidas tanto a la ubicación de la población de 
WALB en el grupo occidental como al efecto de la población del Mar Adriático en el 
grupo oriental, como se observa por su diferenciación genética significativa de algunas 
poblaciones mediterráneas (Tabla 7). 
 
Tabla 8. Análisis de varianza molecular para Liocarcinus depurator considerando 
diferentes agrupaciones. Los niveles de significancia fueron evaluados a través de 1000 
permutaciones. En las comparaciones considerando al Atlántico (País de Gales, Mar 
Cantábrico y Golfo de Cádiz), la población de WALB fue ubicada junto con esta 
cuenca, y por ende, considerada como zona de influencia Atlántica. En el caso de las 
comparaciones de las dos cuencas del Mediterráneo (Occidental: desde Alicante hasta el 
Golfo de León, Oriental: Mar Adriático y Grecia), la población de WALB fue incluida 











Entre grupos 1 114.946 0.88827 53.63 FCT: 0.5362 P<0.001
Entre poblaciones 
dentro de grupos
9 24.72 0.07855 4.74 FSC: 0.1022 P<0.001
Dentro de poblaciones 276 190.32 0.68957 41.63 FST: 0.5837 P<0.001
Entre grupos 1 7.74 0.04483 5.38 FCT: 0.0538 P> 0.05
Entre poblaciones 
dentro de grupos
6 22.915 0.11764 14.12 FSC: 0.1492 P<0.001








La salida del agua mediterránea en profundidad a través del Estrecho de Gibraltar es un 
proceso continuo, que lleva agua de mayor salinidad y temperatura a las diversas de las 
costas europeas y norafricanas (Candela, 2001). Por su parte, las aguas superficiales del 
Atlántico viajan a lo largo de la costa mediterránea tanto por las costas europeas como 
del norte de África (Millot, 2005). Este movimiento de las aguas puede constituir un 
factor homogenizador promoviendo el flujo de genes entre cuencas, no obstante la 
fuerte estructura poblacional en Liocarcinus depurator indica que diferentes procesos 
actuan disminuyendo el efecto homogenizador de las corrientes. Como se ha 
mencionado anteriormente (véase la aproximación multiespecífica), la estructura 
poblacional podría estar reflejando una fragmentación histórica del área de distribución 
y una posterior expansión y contacto secundario.  
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Diversos estudios han descrito diferenciación genética entre poblaciones atlánticas y 
mediterráneas tanto para especies de crustáceos decápodos como de otras especies 
marinas (véase la revisión de Patarnello et al., 2007). En el presente trabajo, mientras 
que la prueba de Mantel, incluyendo todas las localidades, mostró un patrón de 
aislamiento por distancia, el análisis de las localidades del Atlántico y del Mediterráneo 
por separado no lo detectó, indicando que este patrón puede ser falso y ser una 
consecuencia del flujo de genes restringido a través del Estrecho de Gibraltar. 
Resultados similares fueron observados por Palero et al. (2008) en crustáceo decápodo 
(Palinurus elephas) con una distribución cercana a la de Liocarcinus depurator, 
encontrando diferenciación significativa entre las cuencas del Atlántico y el 
Mediterráneo pero no aislamiento por distancia dentro de cada zona. 
Los procesos oceanográficos pueden tener gran influencia  en la conectividad 
poblacional de las especies, como se ha demostrado recientemente (Galarza et al., 
2009a; Palero et al., 2011; Mokhtar-Jamaï et al., 2011), aunque todavía pocos estudios 
han asociado directamente el intercambio genético con las condiciones oceanográficas 
(White et al., 2010; Schunter et al., 2011b). El esquema de muestreo del presente trabajo 
fue diseñado para analizar el efecto de los procesos oceanográficos sobre la variabilidad 
genética y la estructura poblacional del cangrejo portúnido Liocarcinus depurator. 
Comparando valores de GammaST entre pares de poblaciones contiguas separadas por 
posibles frentes oceanográficos se identificaron efectos significativos de la Corriente del 
Golfo (entre País de Gales y el Mar Cantábrico), los afloramientos de Portugal (entre el 
Mar Cantábrico y el Golfo de Cádiz), el Estrecho de Gibraltar (entre el Golfo de Cádiz y 
WALB), el Frente Almería-Orán (entre el Mar de Alborán y Alicante), el Canal de Ibiza 
(entre Alicante y Valencia) y el Estrecho de Otranto (entre Mar Adriático y Grecia) 
(Tabla 7). La detección de diferencias significativas entre poblaciones contiguas 
correspondientes a seis de las siete barreras evaluadas en el presente trabajo, es un 
indicativo de la gran importancia que pueden tener los procesos oceanográficos en la 
distribución de la variabilidad genética de las especies marinas, aunque no se puede 
descartar que la distancia en algunas comparaciones no tenga un papel relevante. 
La Corriente del Golfo ha sido reportada previamente como barrera oceanográfica en el 
crustáceo decápodo Palinurus elephas, a nivel mitocondrial, mediante el uso de un 
fragmento del gen Citocromo Oxidasa I (Palero et al., 2008), pero no a nivel nuclear, 
mediante el uso de marcadores moleculares microsatélites (Palero et al., 2011). 
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Asimismo, se ha observado una discontinuidad genética en esa zona en el pez 
Pomatoschistus microps (Gysels et al., 2004) y en el alga Fucus serratus (Hoarau et al., 
2007) que ha sido relacionada con refugios durante periodos glaciales y posterior 
recolonización de las zonas adyacentes. Así pues, las diferencias observadas con 
marcadores mitocondriales en el Atlántico Norte pueden ser el resultado de un efecto 
combinado por una lado al efecto de la Corriente del Golfo en el subcontinente europeo, 
especialmente en el área del sur de Irlanda (Jakobsen et al., 2003), y por el otro a 
refugios glaciales (Hoarau et al., 2007) como demostraría la elevada diversidad 
haplotípica en la localidad del País de Gales (Tabla 6). Esto podría estar indicando, 
como en el caso de la aproximación multiespecífica para L. depurator, el posible origen 
Atlántico de la especie. 
La circulación en las aguas costeras de la Península Ibérica es altamente dinámica y está 
caracterizada por las variaciones estacionales en los patrones de corrientes. En el 
invierno, época de reproducción de Liocarcinus depurator, domina la circulación de las 
aguas que favorecen los afloramientos hacia las zonas templadas atlánticas del norte de 
la Península (Peliz et al., 2005).  Estudios previos en esta región basados en modelos 
físicos indican que los procesos de transporte larvario pueden ser fuertemente 
dependientes de las corrientes de mesoescala que se dirigen hacia el norte de la 
Península Ibérica, de la baja salinidad del agua en superficie (Santos et al., 2004), así 
como del régimen de vientos, orientación de la costa y plumas formadas por los ríos 
(Peliz et al., 2007). Así pues, estas características oceanográficas pueden ser 
responsables de las diferencias genéticas encontradas en L. depurator entre la zona del 
Mar Cantábrico y la zona del Golfo de Cádiz. Diferencias genéticas debidas a la 
dinámica y la complejidad de la oceanografía de esa región han sido propuestas en el 
cangrejo portúnido Carcinus maenas, para explicar la estructura genética débil pero 
significativa en poblaciones de esta especie ubicadas al norte y al sur de la latitud de 
Lisboa (Pascoal et al., 2009).  
La mayor parte de los estudios en genética de poblaciones de especies marinas con una 
distribución Atlántico-Mediterráneo se han enfocado en la diferenciación genética de 
poblaciones encontradas en ambas zonas (Patarnello et al., 2007). Muchas de ellas han 
revelado algún grado de diferenciación genética entre poblaciones de ambas áreas 
marinas, pero el muestreo a menudo es inadecuado ya que incluye poblaciones muy 
distantes con múltiples frentes oceanográficos presentes entre las mismas. 
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Tradicionalmente se ha reconocido el frente Almería-Orán (AOF), entre el cabo de Gata 
(provincia de Almería, en el sureste de España) y Orán en Argelia, como el límite 
hidrográfico más importante entre las aguas superficiales mediterráneas y atlánticas y 
por lo tanto como el frente oceanográfico responsable de la diferenciación entre ambas 
cuencas (Patarnello et al., 2007). Sin embargo, algunos trabajos con un diseño de 
muestreo a ambos lados del Estrecho de Gibraltar han encontrado diferencias 
significativas en algunas especies de peces y crustáceos (Papetti et al., 2005; Galarza et 
al., 2009b; Sala-Bozano et al., 2009; Fernández et al., 2011; García-Merchán et al., 
2012). En el presente trabajo se encontró que los procesos de mesoescala definidos por 
la entrada de aguas atlánticas a través del Estrecho de Gibraltar podían ser los 
principales responsables de la diferenciación genética entre las zonas del Golfo de Cádiz 
y el Mar de Alborán occidental para L. depurator. Además, esta diferenciación parece 
mantenerse a lo largo del tiempo ya que muestras analizadas con el gen COI a ambos 
lados del Estrecho correspondientes a diferentes años (2007 para el Golfo de Cádiz y 
2005 para el occidente del Mar de Alboran, García-Merchán et al., 2012) son 
significativamente diferentes  por lo que el Estrecho de Gibraltar podría constituir una 
discontinuidad permanente.  
En este capítulo se observa también el efecto del AOF como barrera oceanográfica al 
flujo de genes en L. depurator y es diferente de los resultados obtenidos en el capítulo 
de análisis multiespecífico. Ello demuestra la variabilidad interanual en el efecto del 
AOF tal como ha sido observado en Paracentrotus lividus (Calderón et al., 2012). En el 
presente estudio, para las mismas áreas de muestreo, el efecto cambió en dos años 
diferentes, comportándose el AOF como una barrera al flujo de genes en el año 2009, 
pero no en el estudio multiespecífico (véase apartado 4.1), con muestras del año 2005 
para el occidente del Mar de Alboran y 2006 para las muestras de Alicante. Estas 
variaciones interanuales están asociadas a la estacionalidad en la intensidad del AOF 
(Tintoré et al., 1988), los cuales, en combinación con el período reproductivo de la 
especie (con el máximo pico en invierno pero con episodios importantes en primavera), 
pueden estar definiendo las diferencias encontradas en la estructura genética de la 
especie a través del tiempo.  
Dado que numerosos frentes pueden variar en su intensidad estacionalmente y/o 
presentar diferencias interanuales, como es el caso del AOF (Neuman, 1968; Astraldi et 
al., 1995), es necesario realizar aproximaciones que permitan evaluar la dirección del 
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flujo de genes. De ahí, que la información combinada de la variación temporal y 
direccional en diferentes escalas espaciales en los patrones oceanográficos sea de gran 
interés e importancia en la investigación de los patrones de conectividad. Por ejemplo, 
Schunter et al. (2011b) realizaron una exploración de las diferencias genéticas entre 
poblaciones más allá de los análisis genéticos con marcadores moleculares e incluyeron 
un análisis de dispersión de partículas a través de simulaciones numéricas en varios 
puntos de la costa de España. Durante un período de tres meses, de Abril a Junio, 
realizaron un monitoreo de los patrones de circulación en la zona. El análisis conjunto 
de partículas y genes les permitió definir que el flujo de genes a través del AOF no es 
bidireccional sino en sentido oeste - este. Sin embargo, los autores sugieren que es 
necesario llevar a cabo un análisis más exhaustivo a través del tiempo y durante 
diferentes estaciones para validar la temporalidad del frente a largo plazo y para 
diferentes especies en función de su época de reproducción. Asimismo, en el trabajo de 
Sala-Bozano et al. (2009), donde se encontraron diferencias significativas a lado y lado 
del AOF para el pez Lithognathus mormyrus, también se realizó un análisis de infección 
por parásitos, encontrando que peces de la misma área geográfica comparten los 
mismos parásitos a nivel local, y éstos a su vez tienden a ser diferentes de los parásitos 
que infectan a peces en otras áreas. De esta manera, los autores lograron identificar a 
partir de la fauna parásita que el frente AOF es la principal barrera al flujo de genes 
entre la cuenca del Atlántico y la del Mediterráneo. Las diversas aproximaciones a una 
misma pregunta, en este caso la evaluación del efecto de diversas discontinuidades 
oceanográficas en la estructura genética de las poblaciones, indican la necesidad de 
considerar diferentes metodologías que examinen diferentes puntos (Selkoe et al., 
2008). 
Las diferencias encontradas entre las poblaciones de Valencia y Alicante están muy 
relacionadas con el efecto del Canal de Ibiza (IC). El IC ha sido raramente considerado 
en análisis biológicos o genético-poblacionales, aunque haya estado sujeto a estudios 
oceanográficos por muchos años y a que sus procesos temporales sean bien conocidos 
(Pascual et al., 2002; Pinot et al., 2002; Fernández et al., 2005; Monserrat et al., 2008). 
No obstante, de manera reciente, trabajos en la gorgonia Paramuricea clavata 
(Mokhtar-Jamaï et al., 2011), los peces Ephinephelus marginatus y Serranus cabrilla 
(Schunter et al., 2011b) y siete especies de crustáceos decápodos (García-Merchán et 
al., 2012) han evaluado el efecto que dicho proceso oceanográfico puede tener en la 
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estructura genética de las poblaciones. En el caso de Paramuricea clavata, el IC en 
unión con el Frente Balear, conformaron la barrera más importante de la especie en un 
análisis que consideró 39 localidades distribuidas en el Mar Mediterráneo, desde 
Marruecos hasta Turquía (Mokhtar-Jamaï et al., 2011). Además, los resultados 
confirmaron que los procesos oceanográficos alrededor del IC son de especial interés 
dado que en este área convergen las aguas superficiales e intermedias del Mediterráneo 
con las atlánticas menos salinas (López-Jurado et al., 2008; Monserrat et al., 2008), 
hecho que puede ocasionar la oclusión de  la circulación a través del IC, promoviendo la 
recirculación de las masas de agua en la cuenca balear (López-Jurado et al., 2008; 
Monserrat el al., 2008). Esta convergencia de masas de aguas parece estar relacionada 
con la estructura genética poblacional de algunas especies de peces costeros, como es el 
caso de Serranus cabrilla (Schunter et al., 2011b), donde se detectó el efecto del IC, su 
comportamiento estacional,  y su relación con el Frente Balear. En este mismo trabajo, 
los resultados indicaron que el intercambio a través del IC es posible para especies con 
períodos de reproducción a finales del verano u otoño, mientras que especies que se 
reproducen en invierno (como es el caso de Liocarcinus depurator) o primavera (como 
Paramuricea clavata, Mokhtar-Jamaï et al., 2011) pueden presentar un flujo de genes 
restringido por la ocasional oclusión en invierno de la circulación a través del IC 
(López-Jurado et al., 2008, Monserrat el al., 2008). De esta manera,  el intercambio 
genético podría ocurrir en años con inviernos cálidos en los que aparentemente no existe 
oclusión del IC  o en aguas arrastradas a lo largo de la franja costera. Es de especial 
interés el hecho que especies que presenten características muy cercanas de historia de 
vida, presenten señales diferentes de estructura genética en función de los frentes 
oceanográficos. Tal es el caso del pez Epinephelus marginatus, quién teniendo una 
duración larval pelágica muy parecida a Serranus cabrilla (24.6 vs. 24.3 días 
respectivamente; Macpherson & Raventós, 2006) no presenta diferencias significativas 
entre las poblaciones ubicadas a lado y lado del IC (Schunter et al., 2011a). Ha sido 
ampliamente discutido por qué especies similares muestran diferentes patrones 
genéticos, habiendo para ello varias razones posibles, pudiendo ser una de ellas la 
historia evolutiva de cada especie. En el caso de las dos especies de peces  mencionadas 
anteriormente, otra explicación podrían ser las diferencias en los períodos reproductivos 
(Schunter et al., 2011a,b). En el presente trabajo, el IC es una barrera efectiva al flujo de 
genes en L. depurator, que ha sido confirmado a través del tiempo con el análisis 
realizado en la aproximación multiespecífica (García-Merchán et al., 2012). En esa 
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aproximación, donde se evaluaron siete especies de crustáceos decápodos, aparte del 
componente estacional mencionado aquí para el IC, se ha demostrado que es necesario 
considerar la distribución batimétrica de las especies. Así, especies muy cercanas como 
L. depurator y Macropipus tuberculatus, con períodos de reproducción similares, pero 
distribuciones batimétricas diferentes, divergen en su señal a nivel de este frente 
observándose un efecto significativo en la especie de plataforma y no en M. 
tuberculatus que se encuentra a mayor profundidad en el talud superior (García-
Merchán et al., 2012).  
La divergencia de la población del Mar Adriático en relación a la población de Grecia 
puede ser el resultado de un aislamiento histórico en combinación con el sistema de 
giros producido por la confluencia del agua mediterránea a través del Estrecho de 
Otranto, creando así un complejo patrón de retención y advección. Como se reveló con 
el cálculo de los valores de GammaST por pares de poblaciones, la población del Mar 
Adriático está genéticamente diferenciada de la mayor parte de las poblaciones dentro 
del Mar Mediterráneo. En el análisis de la estructura genética del pez Lythognathus 
mormyrus (Sala-Bozano et al., 2009), la fauna parasitaria asociada a la población de 
peces del Mar Adriático fue muy diferente en comparación con las otras poblaciones de 
dichos parásitos dentro del Mediterráneo y guardó mayor similitud con la población del 
Mar de Alborán (de influencia Atlántica) y poblaciones del Atlántico norte.  La sub-
cuenca del Adriático es probablemente la que presenta mayor divergencia en términos 
ambientales en relación al resto de sub-cuencas del Mar Mediterráneo, siendo 
caracterizada por una reducida salinidad y temperatura más baja y una alta producción 
primaria (Artegiani et al., 1997; Astraldi et al., 1995). En algunos casos, estas 
condiciones han sido ligadas a los regímenes ecológicos del Atlántico Norte (Musco & 
Giangrande, 2005) y por lo tanto la similitud podría responder a procesos selectivos. 
Este no parece ser el caso de L. depurator, ya que pese a conformar un grupo aparte 
dentro del Mediterráneo, la población del Adriático presentó una mayor similitud con 
las poblaciones del Mediterráneo que con las Atlánticas (Figura 24).  
Finalmente, el Estrecho de Sicilia (SS) fue la única discontinuidad oceanográfica 
evaluada en el presente trabajo que no presentó diferencias significativas, observación 
confirmada por estudios previos que han identificado la misma señal de conectividad 
entre el este y el oeste del Mediterráneo (Borsa et al., 1997; Stefanni & Throley, 2003; 
Béranger et al., 2004; Debes et al., 2008; Schunter et al., 2011b). Por el contrario 
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algunos estudios lo han definido como una discontinuidad que afecta la estructura 
genética de especies de crustáceos decápodos, tanto de aguas costeras, como Crangon 
crangon o  Melicertus kerathurus como de aguas profundas como Aristeus antennatus 
(Luttikhuizen et al., 2008; Zitari-Chatti et al., 2009; Fernández et al., 2011).  
 
Conclusión general de la aproximación mono – específica utilizando ADN mitocondrial 
Como ya se indicó en el estudio multiespecífico, se observa que la estructura 
poblacional y el patrón del flujo de genes de una especie puede estar influenciado por 
patrones de corrientes predominantes y procesos oceanográficos. En el presente 
capítulo, aparte del AOF,  se identificaron otras cinco barreras oceanográficas de un 
total de siete evaluadas, resaltando la importancia que tienen en el flujo de genes de 
Liocarcinus depurator. A nivel temporal, se demuestra el efecto interanual y 
semipermanente  que presenta el AOF. La influencia de la oceanografía en la estructura 
genética de especies marinas es ampliamente reconocida (Banks et al., 2007; Galarza et 
al., 2009a; White et al., 2010), mientras que los cambios estacionales en el flujo de las 
corrientes o la variabilidad temporal en los procesos oceanográficos empieza a emerger 
como un campo de evaluación importante (Calderon & Turon, 2010; Schunter et al., 
2011b). En adición al efecto de los frentes, otros factores biológicos, físicos y 
ambientales pueden estar contribuyendo a la estructura genética observada en el área. 
Asimismo, procesos históricos de fragmentación del área de distribución, aislamiento en 
refugios y posterior contacto puede determinar la estructura haplotípica de las 
poblaciones en L. depurator. Así pues la estructura genética poblacional observada en la 
actualidad ha venido determinada por procesos históricos y actuales, teniendo en cuenta 
que el contacto secundario viene influenciado por los patrones de dispersión de los 
individuos, las corrientes y las discontinuidades oceanográficas. 
4.2.1.2 Genes nucleares: marcadores microsatélites 
En el presente estudio se explora la estructura genético poblacional en Liocarcinus 
depurator mediante el uso de marcadores moleculares microsatélites, lo cuál permitirá 
comparar los resultados obtenidos con el gen mitocondrial y contrastar el efecto 
asociado a las discontinuidades oceanográficas, desde la perspectiva de marcadores con 
diferentes tasas de mutación. 
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4.2.1.2.1 Variabilidad genética 
Un total de 280 individuos correspondientes a 10 poblaciones fueron analizados con 11 
loci microsatélites. El número de individuos en la población del Cantábrico fue menor 
que en otras poblaciones porque los individuos obtenidos, aunque amplificaron 
correctamente con el gen mitocondrial COI, fallaron en su mayoría con los loci 
microsatélites de manera sistemática. Este es un resultado habitual cuando las muestras 
han estado mal conservadas, ya que el ADN nuclear se degrada con mayor facilidad 
(Foran, 2006). Debido a las dificultades logísticas y de muestreo necesarias para obtener 
más ejemplares en esa zona, unido a las bajas densidades de la especie en el área (Olaso, 
1990), no se pudieron conseguir muestras adicionales. Todos los loci fueron 
polimórficos, generando un total de 249 alelos, que fluctuaron entre 8 para el locus 
AUH y 74 para el locus LAG06. La información de las frecuencias alélicas por locus 
para todas las poblaciones se presenta en el apéndice D. El número promedio de alelos 
por locus varió entre 6.3 en Gales y 7.5 en el Mar Adriático. La heterocigosidad 
observada fluctuó entre 0.561 y 0.647 para las poblaciones del Delta del Ebro y el Mar 
Adriático respectivamente (Tabla 9).  
Asimismo, la heterocigosidad esperada fluctuó entre 0.614 y 0.683 para las poblaciones 
de País de Gales y Grecia respectivamente. Desviaciones significativas del Equilibrio 
Hardy-Weinberg (HWE) fueron observadas en la mayoría de las poblaciones, con la 
excepción de la zona del Cantábrico, el Golfo de Cádiz, Tarragona y el Mar Adriático 
(Tabla 9), lo cual podría ser el resultado de consanguinidad, subestructuración 
poblacional espacial o temporal (efecto Wahlund) o alelos nulos (Addison & Hart, 
2005). Cuando todos los loci fueron analizados en forma separada, se observó que las 
desviaciones del HWE fueron causadas principalmente por el locus LAG06, (ver 
Apéndice E). Para este locus, fueron detectados alelos nulos en cuatro de las 10 
poblaciones consideradas a través del estimador 2 de Brookfield implementado en el  
software MICROCHECKER. Esta aproximación asume que la causa más común para el 
origen de alelos nulos en los microsatélites se debe a mutaciones puntuales en las 
regiones que flanquean la región de repetición, dificultando o impidiendo el 
anillamiento del primer en el proceso de la PCR (Hoarau et al., 2002).  Por lo anterior, 
todos los análisis fueron llevados a cabo incluyendo y no incluyendo el locus LAG06 y 
los resultados fueron similares. Por lo tanto, los resultados presentados en este estudio 
incluyeron el locus LAG06 debido a que las pruebas de asignación tienen una mejor 
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resolución con un número grande de loci (Carreras-Carbonell et al., 2006). Aunque se 
detectaron alelos nulos, éstos no fueron generalizados en todas las muestras para las 
cuales se observó una deficiencia de heterocigotos (Apéndice E). Así, los factores 
biológicos asociados a la especie pueden ser las principales razones para las deficiencias 
de heterocigotos encontradas. 
 
Tabla 9. Resumen estadístico de todas las localidades. N: Número de individuos; nA: 
riqueza alélica por locus; Heterocigosidad observada (HO) y esperada (HE);  FIS: 
Coeficiente de endogamia. Valores de FIS en negrilla fueron significativos después de la 
corrección de FDR (P< 0.0171).  
 
Población N nA Ho ± sd HE ± sd FIS
WALE 30 6.3 0.580 ± 0.075 0.614 ± 0.080 0.059
CANT 12 6.3 0.582 ± 0.071 0.622 ± 0.076 0.064
CADI 25 7.3 0.594 ± 0.084 0.669 ± 0.086 0.071
WALB 32 6.7 0.610 ± 0.068 0.666 ± 0.074 0.078
ALAC 32 7.0 0.608 ± 0.085 0.645 ± 0.082 0.076
VALE 32 6.8 0.598 ± 0.083 0.637 ± 0.085 0.079
DELT 31 6.8 0.561 ± 0.070 0.644 ± 0.075 0.086
CCAT 28 6.8 0.617 ± 0.083 0.665 ± 0.074 0.083
ADRI 30 7.5 0.647 ± 0.077 0.676 ± 0.081 0.054
GREC 28 7.2 0.635 ± 0.075 0.683 ± 0.070 0.120  
 
La diversidad genética, explicada por la heterocigosidad esperada, fue homogénea en 
toda la zona de estudio, a diferencia de los valores encontrados con el marcador 
mitocondrial (ver apartado 4.2.1.1). Los valores de diversidad fueron menores con los 
genes microsatélites que con el gen mitocondrial COI, en contraposición a los 
resultados obtenidos en la langosta  europea Palinurus elephas, con valores de 
diversidad genética más altos para genes nucleares (microsatélites) que para secuencias 
asociadas al ADN mitocondrial (Palero et al., 2008, 2011). En términos generales, estas 
discrepancias en la señal de diversidad genética aportada por ambos tipos de 
marcadores, puede estar relacionada con presiones de selección actuando en genes 
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mitocondriales (Palero et al., 2010), de tal manera que es posible pensar que el ADN 
mitocondrial es más sensible a los procesos selectivos y que las inferencias hechas 
asumiendo neutralidad en marcadores mitocondriales deben ser consideradas con 
cautela (Bazin et al., 2006; Galtier et al., 2009). 
 
4.2.1.2.2 Diferenciación genética 
El valor global de FST reveló diferenciación genética significativa (FST = 0.0193, 
P<0.005). Los valores de FST  por pares de poblaciones fluctuaron entre -0.002 y 0.065 
(Tabla 10). Los valores de diferenciación poblacional más altos fueron entre las 
poblaciones de la cuenca Atlántica (incluyendo la zona de influencia correspondiente al 
occidente del Mar de Alborán), y las poblaciones mediterráneas donde 21 de las 24 
comparaciones realizadas fueron significativas (Tabla 10). Dentro de cada cuenca el 
nivel de diferenciación genética fue mucho menor, siendo mayor en el Atlántico donde 
3 de 7 comparaciones fueron significativas, que en el Mediterráneo, donde solamente 
una comparación (entre Alicante y Delta) fue significativa de un total de 15. Algunas 
poblaciones, como es el caso de la comparación de Grecia vs. Cantábrico, presentaron 
un valor alto pero no significativo de FST (0.014), lo cual podría sugerir una limitación 
en el poder de resolución para detectar diferencias debido a tamaños de muestra más 
bajos que el resto de comparaciones. Debido a que la presencia de alelos nulos puede 
provocar una sobrestimación de los valores de FST se utilizó el software FreeNA 
(Chapuis & Estoup, 2007), que utiliza el método de corrección ENA para evaluar el 
sesgo inducido generado por la presencia de alelos nulos en la estimación de los FST. Se 
encontró que el valor de FST global no variaba al corregir por la presencia de alelos 
nulos (FST = 0.0211). En el caso de las comparaciones por pares de poblaciones 
tampoco se observó una disminución de la diferenciación genética observada al 
considerar la corrección con FreeNA.  
Los valores de DST de Jost aunque superiores a los valores de FST, identificaron los 
mismos niveles de diferenciación entre cuencas. Los valores de DST fluctuaron entre -
0.006 (para Grecia vs. Adriático) y 0.148 (para Adriático vs. Gales). Cuando la 
correlación de las distancias genéticas pareadas y las distancias geográficas fueron 
analizadas, se detectó una correlación positiva y significativa al considerar todas las 
poblaciones solamente con los valores de FST (r = 0.392, P< 0.05, Figura 25). Al 
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realizar el análisis de Mantel solamente para la cuenca del Mediterráneo, sin considerar 
la población de WALB, no se encontraron correlaciones significativas con los valores 
de FST ni con los DST. No obstante, al realizar las correlaciones considerando solamente 
las poblaciones de la costa española desde el Golfo de Cádiz hasta Catalunya Central, 
tanto los valores de FST (r = 0.7471, P< 0.01) como de DST (r = 0.772, P< 0.001) 
generaron tendencias positivas y significativas. Estos resultados nos estarían indicando 
la importancia de las localidades de Cádiz (atlántica) y el occidente del Mar de Alborán 
(de influencia atlántica) al definir el aislamiento por distancia. 
 
Tabla 10. Valores de FST (diagonal inferior) y DST (diagonal superior) observados en las 
comparaciones por pares de poblaciones. Los valores  en negrilla fueron significativos 
después de la corrección de FDR (P< 0.0113). 
 
WALE CANT CADI WALB ALAC VALE DELT CCAT ADRI GREC
WALE  ‐  0.033 0.061 0.078 0.080 0.136 0.143 0.111 0.148 0.100
CANT 0.007  ‐  0.055 0.066 0.059 0.084 0.099 0.074 0.101 0.045
CADI 0.018 0.006  ‐  0.049 0.069 0.102 0.088 0.074 0.061 0.072
WALB 0.021 0.006 0.007  ‐ 0.031 0.056 0.047 0.081 0.033 0.019
ALAC 0.033 0.027 0.025 0.009  ‐ 0.029 0.040 0.017 0.010 ‐0.006
VALE 0.065 0.049 0.042 0.018 0.011  ‐ 0.017 0.048 0.011 0.016
DELT 0.064 0.049 0.045 0.020 0.010 ‐0.002  ‐ 0.046 0.002 0.030
CCAT 0.056 0.046 0.030 0.018 0.001 0.005 0.003  ‐ 0.039 0.051
ADRI 0.055 0.041 0.027 0.013 0.003 ‐0.001 0.002 0.000  ‐ ‐0.003
GREC 0.031 0.014 0.020 ‐0.001 0.001 0.010 0.007 0.008 0.002  ‐   
 
Cuando hay aislamiento por distancia es muy difícil estimar el número real de unidades 
genéticamente diferenciadas utilizando el método de agrupación de los genotipos 
descrito por Pritchard et al. (2000) e implementado en el software STRUCTURE. Así 
observamos que la probabilidad mayor siguiendo la aproximación de Pritchard et al. 
(2007) en el rango entre 1 y 10 para K, es para K=1 con un valor del lnP(D) = -
10919.77 (Figura 26A). Para poder visualizar la existencia de sub-estructuración se han 
representado las asignaciones de cada individuo para K=2 y K=3, ya que son los valores 
de K con probabilidades más elevadas y desviaciones estandard menores, combinando 
las 20 simulaciones para cada K con el programa CLUMPP v 1.1.2 y su posterior 
representación con el programa DISTRUCT (Figura 26B). Para K=2, la estructura 
genética poblacional de L. depurator separa los individuos de las poblaciones del País 
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de Gales y Cantábrico del resto de poblaciones sugiriendo la presencia de un grupo de 




















Figura 25. Correlación entre distancias genéticas calculadas como FST/(1- FST) y el 
logaritmo de las distancias geográficas - Ln(Km) - entre pares de poblaciones. 
 
Alrededor del 84% de los individuos fueron asignados, con un valor de Q > 0.60, a 
alguno de estos dos grupos. Para K=3 no se observa ningún patrón geográfico adicional 
discernible, así pues se ha considerado K=2 por ser el número de grupos menor 
consistente con una agrupación geográfica, separando las poblaciones atlánticas y 
mediterráneas. Al representar el porcentaje de individuos de cada población asignado 
con una Q>0.6 al grupo Mediterráneo (grupo I), Atlántico (grupo II) o no asignado a 
ningún grupo (M) siendo Q<0.6 (Figura 26A), se observa que el grupo I, representado 
por el 55.71% de los individuos asignados estuvo conformado por las localidades 
mediterráneas distribuidas desde Alicante hasta Grecia. El segundo grupo, representado 
por el 27.85% de los individuos asignados, estuvo conformado principalmente por las 
localidades atlánticas, incluyendo todos los individuos de Gales y del Mar Cantábrico, 




Figura 26. Estimación del número más probable de grupos (K), basado en 20 
simulaciones independientes con valores de K desde 1 hasta 10. A) Evolución del 
logaritmo natural de la probabilidad de los datos en función de K; B) Análisis de 
agrupamiento con un valor de K = 2 y K=3. Los nombres de las poblaciones abreviados 
como en la tabla 6. 
 
El 16.42% de los individuos restantes no fueron asignados a ninguno de los dos grupos 
anteriores y se distribuyeron a través de todas las localidades, a excepción de País de 
Gales y el Mar Cantábrico. No obstante, y de forma interesante, existió una zona de 
mezcla (o contacto) conformada por la población del Mar de Alborán (zona de 
influencia de aguas Atlánticas) caracterizada por individuos asignados a los dos grupos 
así como un número elevado de individuos cuyos genotipos tienen aporte de las dos 
cuencas y por ende no es posible asignarlos a uno de los dos grupos generados. La 




















Figura 27. Frecuencia de los genotipos identificados en el análisis del STRUCTURE 
encontrados en Liocarcinus depurator. Los nombres de las poblaciones abreviados 
como en la tabla 6. I: Grupo de influencia mediterránea; II: Grupo de influencia 
atlántica; M: Grupo de genotipos sin una clasificación clara entre cuencas. 
 
El Análisis Discriminante de Componentes Principales (DAPC) también detectó una 
clara separación entre la cuenca atlántica (incluyendo la zona de influencia en el Mar de 
Alborán) y la mediterránea con el componente 1 (eje X) definiendo las dos cuencas. 
Dentro de cada cuenca se observa una mayor diferenciación entre las poblaciones 
atlánticas y una mayor superposición de las poblaciones de la cuenca mediterránea 





Figura 28. Representación gráfica del análisis discriminante de componentes principales 
de los 11 loci microsatélites en 10 poblaciones de Liocarcinus depurator utilizando las 
localidades de muestreo geográfico para definir los grupos genéticos. Los genotipos de 
los individuos se representan como puntos, y las poblaciones son representadas por 
elipses que definen las agrupaciones al 95%. Los valores de Eigenvalues muestran la 
cantidad de la información genética contenida en cada componente principal. Los ejes X 
e Y corresponden a los dos primeros componentes principales respectivamente.  
 
4.2.1.2.3 Efecto de las barreras oceanográficas en la estructura genética de Liocarcinus 
depurator 
La exploración del posible efecto de las barreras oceanográficas sobre el flujo de genes 
utilizando las comparaciones por pares de poblaciones mencionadas en el apartado 
anterior, detectó una diferenciación significativa solo relacionada con el Estrecho de 
Gibraltar, entre las poblaciones del Golfo de Cádiz y WALB, con valores significativos 
indicados tanto con el estadístico FST (0.007, P< 0.001) como con el DST de Jost (0.049, 
P< 0.01). Ningún otro frente de los siete considerados en el presente trabajo fue 
detectado con esta aproximación. Al representar los valores de FST mediante un Análisis 
de Coordenadas Principales (PCoA) (Figura 29) se observa que las dos primeras 
coordenadas principales explican el 88% de la varianza total, con el PCoA 1 explicando 
  
90 
el 78.11% y claramente separando a partir del AOF las poblaciones atlánticas y de 
influencia atlántica (valores positivos del PCoA 1) de las poblaciones mediterráneas 
(valores negativos del PCoA 1). 
 
 
Figura 29. Análisis de coordenadas principales para los valores por pares de poblaciones 
de FST en 10 poblaciones de L. depurator. La línea punteada identifica el frente 
Almería-Orán (AOF).  
 
Al realizar el PCoA con los valores del DST de Jost, se encontró la misma señal de 
separación de grupos, aunque las dos primeras coordenadas principales explican tan 
solo el 69% de la varianza total, siendo el primer PCoA explicado por un 52.11% y 
también marcando el efecto del AOF. 
Los procesos oceanográficos que tienen lugar en la transición Atlántico – Mediterráneo 
han sido identificados de forma clara como factores que pueden afectar la estructura 
genética de muchas especies marinas. En el presente estudio, Liocarcinus depurator 
presentó altos niveles de diferenciación poblacional concordante con la geografía de las 
cuencas atlántica y mediterránea. Los resultados obtenidos indican que existe una 
influencia tanto del GS como del AOF, los cuales están restringiendo a ambos lados de 
esta zona del Mar de Alborán la conectividad en el flujo de genes de individuos de L. 
depurator, originando con ello no sólo la clara separación de las cuencas atlántica y 
mediterránea sino también confirmando la zona del Mar de Alborán como una zona de 
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contacto de genotipos en especies marinas. Este resultado, también señalado en la 
presente tesis utilizando marcadores mitocondriales (ver apartado 3.2.1.1) indica que 
estas dos estructuras (GS y AOF) están actuando como barreras efectivas tanto a nivel 
del flujo de genes nucleares como mitocondriales. Sin embargo, estudios previos, como 
el de Sala-Bozano et al. (2009) en un área similar, han encontrado discrepancias entre el 
efecto como barrera que ejerce el GS y el AOF en genes nucleares y mitocondriales 
para una especie de pez del género Lithognathus. Posibles discrepancias en diferentes 
marcadores indican la necesidad de evaluar la estructura genética poblacional de 
especies marinas utilizando más de un marcador molecular, dado que, como se destacó 
en el apartado 1.2 de la Introducción, cada marcador molecular puede estar sometido a 
diversos efectos selectivos y presentar una señal filogeográfica diferente sujeta por lo 
tanto no solo a los procesos demográficos y oceanográficos sino también a la 
interacción con otras fuerzas. El hecho que para L. depurator se observe la misma señal 
filogeográfica con marcadores nucleares y mitocondriales refuerza la robustez de los 
resultados encontrados.  
El estudio de la temporalidad de las discontinuidades oceanográficas es también muy 
importante y el combinar diferentes marcadores puede contribuir a analizarla. El GS se 
demuestra como una barrera permanente para L. depurator. Los trabajos previos 
realizados en una región del gen mitocondrial Citocromo Oxidasa I en dos períodos de 
tiempo diferentes en las mismas poblaciones que se encuentran a lado y lado del 
Estrecho, sumado a la evidencia del presente análisis con marcadores microsatélites así 
lo soportan. De la misma manera, en otro estudio llevado a cabo por Galarza et al. 
(2009b), se encontraron diferencias significativas asociadas a los procesos 
oceanográficos que tienen lugar en el Estrecho de Gibraltar bajo un esquema de 
muestreo detallado de la zona en el salmonete de roca, Mullus surmuletus. Estas 
evidencias indican que dicho estrecho constituye una barrera efectiva al flujo de genes y 
la distribución de la variabilidad genética entre localidades ubicadas a ambos lados del 
Estrecho, entre el Oceáno Atlántico centro-oriental y el Mar Mediterráneo occidental. 
Así pues, los presentes resultados, juntamente con otros estudios previous (Papetti et al., 
2005; Sala-Bozano et al., 2009; Fernández et al., 2011) apoyan la hipótesis de Quignard 
(1978) sobre la división que representa esta barrera entre dos regiones biogeográficas 
bien diferenciadas. Desde el punto de vista oceanográfico, el GS tiene una compleja 
topografía en el fondo que incluye varias crestas, con la sección más superficial 
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correspondiendo al umbral de Camarinal, correspondiendo a la profundidad mínima del 
fondo marino que conecta la Península Ibérica y África a una profundidad de 290 m 
(Guimerans et al., 1998). Como se ha mencionado de manera previa en la presente tesis, 
esta característica topográfica y los patrones de circulación que tienen lugar en el GS 
pueden afectar la distribución de las fases larvales de especies epipelágicas como L. 
depurator (Abelló & Guerao, 1999), de tal manera que el importante flujo de las aguas 
atlánticas que circulan por superficie hacia el Mediterráneo pueden transportar las larvas 
de este portúnido, pero asimismo impedir la salida de dichas larvas desde el 
Mediterráneo. Finalmente, el hecho de encontrar una diferenciación significativa entre 
el Golfo de Cádiz y la zona de WALB, en el occidente del Mar de Alborán mediante el 
análisis de 11 loci microsatélites, complementa la misma señal encontrada con un gen 
mitocondrial y descarta procesos selectivos o de adaptación local en la distribución 
genética de la especie para esta zona de transición.  
El AOF es una discontinuidad oceanográfica epipelágica, semipermanente e interanual. 
Con el análisis de loci microsatélites y con una región del gen mitocondrial Citocromo 
Oxidasa I se confirmó la diferencia significativa para L. depurator en las localidades 
muestreadas el año 2009 ubicadas a lado y lado del AOF. No obstante, para las mismas 
zonas de muestreo en el año 2007 con una región de un gen mitocondrial, dichas 
diferencias no fueron encontradas. Este escenario presenta un nuevo panorama en 
relación a lo establecido de manera previa en otros estudios a nivel genético, donde se 
ha descrito al AOF como una barrera fuerte y relativamente permanente al flujo de 
genes (Patarnello et al., 2007). La razón del patrón semipermanente e interanual 
encontrado en L. depurator puede residir en la dinámica de la intensidad de las 
corrientes marinas y de los giros anticiclónicos que se forman en la zona occidental del 
Mar de Alborán. Ha sido demostrado que tales giros pueden determinar 
discontinuidades genéticas en varias especies (Naciri et al., 1999; Perez-Losada et al., 
2002; Cimmaruta et al., 2005; Alberto et al., 2008). Sin embargo, Tintoré et al. (1988), 
entre otros, han descrito la estructura oceanográfica del AOF como semipermanente, 
observación que se ve reflejada en la variabilidad y estructura genética encontrada en L. 
depurator para la zona del Mar de Alborán. Estas discrepancias en la señal permanente 
o semipermanente del AOF entre diversos estudios que han seguido un esquema de 
muestreo a lado y lado de esta discontinuidad, pueden también ser originadas, aparte de 
la dinámica de las corrientes y la presencia de giros en la zona, por el comportamiento 
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específico de las especies en función de sus características biológicas y de 
comportamiento, tales como movimientos ontogenéticos de las larvas y post-larvas, 
movimientos y migraciones de los adultos con capacidad de reproducirse, distribución 
batimétrica, estacionalidad de la reproducción, etc., lo cual puede contribuir a un 
aumento o disminución de los efectos físicos de los frentes oceanográficos actuantes 
como barreras a la conectividad (Naylor, 2005). 
Asimismo, y de manera interesante, a través del análisis bayesiano implementado en el 
software STRUCTURE, se volvió a encontrar la señal de zona de contacto o mezcla que 
de manera previa se había identificado en el análisis de haplotipos mitocondriales en el 
Mar de Alborán. Las frecuencias de aproximadamente un tercio para individuos de la 
cuenca atlántica, mediterránea y aquellos no clasificados en ninguna de las dos (Figura 
26) podría indicar que la distribución de la estructura genética en L. depurator se 
comporta bajo un modelo de fuente-sumidero, donde las áreas ubicadas a lado y lado 
del Mar de Alborán serían la fuente de la variabilidad genética y el Mar de Alborán 
sería la zona de sumidero o confluencia. Es probable que lo que se esté observando en 
esta zona sea efecto tanto de procesos contemporáneos (confirmado por los resultados 
del análisis de los microsatélites) como históricos (confirmado por la señal del marcador 
mitocondrial). 
En comparación al GS y al AOF, la zona del Canal de Ibiza (IC) ha sido poco estudiada 
a nivel genético, como lo indican los trabajos de Schunter et al. (2011a,b) y Mokhtar-
Jamaï et al. (2011) detallados en el apartado 3.2.1.1.2 de la aproximación con el gen 
mitocondrial. El análisis de 11 loci microsatélites no reveló diferenciación poblacional 
en la zona comprendida entre las localidades de Alicante y Valencia,donde se ubica el 
IC, a diferencia de las señales reveladas por regiones parciales del gen mitocondrial 
Citocromo Oxidasa I en las mismas zonas de muestreo en dos años diferentes (2007 y 
2009).  
El Mar Mediterráneo, considerado desde la zona de Alicante hasta Grecia se comporta 
como una única unidad evolutiva (panmixia) para L. depurator. El número proporcional 
de pares de poblaciones con distancias genéticas significativas dentro de la cuenca 
mediterránea fue menor en relación a la cuenca del Atlántico, tanto con el FST (Delta vs. 
Alicante) como con el DST (donde la localidad de Tarragona presentó diferencias con 
Valencia, Delta y Grecia). Asimismo, el solapamiento de las poblaciones indicado por 
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el análisis DAPC y el fuerte agrupamiento del PCoA también muestra el grado de 
relación entre las localidades mediterráneas. En consecuencia, ninguna de las otras dos 
barreras oceanográficas consideradas en el presente estudio (Estrecho de Sicilia y el 
Estrecho de Otranto) presentó un claro efecto en la estructura poblacional de L. 
depurator, al contrario de lo observado a nivel mitocondrial, donde la población del 
Mar Adriático aparecía genéticamente diferenciada. En relación a las dos posibles 
barreras en el Atlántico (Corriente del Golfo y Afloramientos de Portugal), es 
importante mencionar que el bajo número de individuos considerados para las 
comparaciones pareadas (específicamente para el caso de la localidad del Mar 
Cantábrico, con 12 individuos) puede influir en la potencia de marcadores altamente 
polimórficos como los microsatélites para detectar diferenciación poblacional (Waples, 
1998), tal como se reporta en dos estudios llevados a cabo en Palinurus elephas (Palero 
et al., 2011; Babucci et al., 2010).  
En relación a la discrepancia de resultados entre marcadores, hemos observado mayor 
diferenciación genética con el ADN mitocondrial que con los loci microsatélites a pesar 
de la existencia de una mayor variabilidad en el primero. Discrepancias en diferentes 
marcadores se han descrito en diferentes organismos marinos (Peijnenburg et al., 2006; 
González & Zardoya, 2007; Sala-Bozano et al., 2009) que han sido asociadas a la 
contribución diferencial de los efectos históricos y contemporáneos influyendo en la 
estructura genética de las especies marinas. Pero no solo efectos históricos, sino 
también ligeramente selectivos, en el ADN mitocondrial pueden enmascarar la 
conectividad observada a nivel nuclear. 
 
Conclusión general de la aproximación monoespecífica utilizando ADN nuclear  
 
El fuerte patrón espacial identificado a nivel de las cuencas del Atlántico y del 
Mediterráneo a través de los 11 loci microsatélites identificados en el presente estudio, 
corrobora el trabajo previo realizado en las mismas localidades con una región del gen 
mitocondrial Citocromo Oxidasa I. En términos de la conectividad marina para la 
especie Liocarcinus depurator, la congruencia de las señales reveladas por las dos 
aproximaciones moleculares a nivel de la separación de las cuencas, ha permitido 
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reconstruir de una manera adecuada los procesos micro-evolutivos sucedidos en la zona, 
tanto a nivel histórico como a nivel de la estructura poblacional de la especie. 
Asimismo, reportes previos (Patarnello et al., 2007 y referencias citadas; Galarza et al., 
2009a; Reuschel et al., 2010) han mencionado la importancia del Frente Almería-Orán 
como la principal discontinuidad existente en la transición Atlántico- Mediterráneo para 
estudios marinos. En el presente estudio, y sumando las evidencias de dos marcadores 
moleculares, un análisis a través del tiempo y un estudio multiespecífico, se observó que 
pese a la importancia del Frente Almería-Orán, la principal barrera permanente al flujo 
de genes en la región es la relacionada a los procesos oceanográficos que tienen lugar 
alrededor del Estrecho de Gibraltar. 
4.2.2 Morfometría 
4.2.2.1 Análisis del tamaño 
La talla de madurez para L. depurator ha sido establecida aproximadamente en los 20 
mm de anchura de cefalotórax/caparazón (AC) en el Mediterráneo (Mori & Zunino, 
1987; Abelló, 1989a; Abelló et al., 1990) y de 30 mm en el Atlántico (Muiño et al., 
1999). De acuerdo con lo anterior, en el presente estudio, y con el objetivo de trabajar 
solamente con individuos adultos (y con ello eliminar al máximo el posible efecto de la 
alometría), la talla mínima de individuos a estudiar se estableció en 30 mm AC. El 
tamaño del centroide (CS) fue utilizado como una medida de las diferencias en tamaño 
del caparazón entre todas las poblaciones consideradas. Las medianas de los valores de 
CS por localidad fluctuaron entre 377.22 para la zona del Delta del río Ebro, donde se 
han encontrado niveles elevados de reclutamiento (Rufino et al., 2004, 2005) y 481.95 




Figura 30. Representación gráfica del tamaño del centroide (rango, percentiles 25% y 
75%, y mediana) para cada área de muestreo.  
 
4.2.2.2 Análisis de la forma 
El análisis de componentes principales llevado a cabo sobre los 17 landmarks definidos 
en el caparazón de Liocarcinus depurator produjo 30 variables de forma, es decir, 30 
componentes principales (K = 2n – 4, donde K representa el número de relative warps y 
n  el número de landmarks). El primer componente representó un 33.92% de la 
varianza, siendo claramente el principal. Los tres primeros componentes representaron 
el 58.82% de la varianza total, siendo los tres componentes que presentaron varianzas 
mayores y diferentes del resto de componentes, de acuerdo al punto de inflexión 
definido por la relación de los eigenvalues y el número total de componentes generados 





Figura 31. Diagrama que muestra el aporte de los Eigenvalues a través de los 
componentes principales. La línea roja indica el punto de inflexión entre el aporte a la 
varianza total dada por los componentes principales, siendo 3 el número de 
componentes principales más informativo.  
 
El primer componente indicó algunas diferencias  en el aporte relativo a la variación 
global de los landmarks 1-6, asociados con el rostro de L. depurator (Figura 32). En 
general se identifica una estructura del rostro más amplia hacia la deformación del eje 
positivo del RW1. 
El componente 2, que explica el 12.98% de la varianza (Figura 33), indicó 
principalmente cambios en la estructura de los landmarks 7-14 (asociados a las 
espinas/dientes antero-laterales) y 15, 16 y 17 (asociados a la curvatura máxima  del 
margen posterior del caparazón, el punto central del margen posterior del caparazón y el 





Figura 32. Análisis del componente principal 1 (RW1) en la estructura del caparazón de 
Liocarcinus depurator. 
 
Figura 33. Análisis del componente principal 2 (RW2) en la estructura del caparazón de 
Liocarcinus depurator.  
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 El análisis multivariante de la varianza (MANOVA) realizado sobre los relative warps 
reveló diferencias morfométricas significativas entre las medias de las nueve 
poblaciones de muestreo consideradas (Wilk’s λ= 0.2709; F= 2.232; P< 0.0001). Las 
comparaciones hechas entre pares de poblaciones se incluyen en la tabla 11. El Golfo de 
Cádiz y el Delta del río Ebro (DELT) son las zonas con mayores diferencias en relación 
al resto de poblaciones. Adicionalmente, a excepción de las comparaciones entre el 
Golfo de Cádiz vs el occidente del Mar de Alborán (WALB) y DELT vs Catalunya 
Central (CCAT), la prueba no detectó diferencias significativas entre poblaciones 
contiguas (Tabla 11). Se destacó también que la población del Golfo de León (LEON), 
la zona de muestreo más septentrional en este estudio, no presentó diferencias 
significativas con ninguna de las áreas de muestreo restantes. 
 
Tabla 11. Diferenciación poblacional basada en el análisis multivariante de medidas 
morfométricas (D2, distancia cuadrática de Mahalanobis) del caparazón del cangrejo 
Liocarcinus depurator. En sombreado las diferencias significativas definidas por la 
prueba T2 de Hotelling (P<0.05). 
 
CANT CADI WALB EALB ALAC VALE DELT CCAT LEÓN
CANT 0
CADI 2.06881 0
WALB 5.93077 3.56049 0
EALB 5.29386 4.21315 2.89737 0
ALAC 2.50076 1.00753 3.85961 3.21479 0
VALE 3.48994 2.56416 2.81712 2.78641 2.07794 0
DELT 4.23656 3.81888 3.68476 4.26706 3.8522 2.7486 0
CCAT 5.41236 3.48899 3.98087 5.25806 3.4081 3.68265 6.39157 0
LEÓN 2.4053 0.960788 2.63933 3.19321 1.07742 2.12112 2.85006 3.2618 0  
 El análisis canónico (Figura 34) reveló una agrupación de las poblaciones en función de 
sus áreas geográficas. En el caso del análisis canónico se observa una tendencia a la 
presencia de individuos de poblaciones mediterráneas (fundamentalmente Golfo de 
León, Valencia y Alicante) hacia el lado negativo del eje 1. Adicionalmente, hacia el 
lado positivo del mismo eje se observa mayoritariamente la distribución de las áreas 
atlánticas, como es el caso del Cantábrico, Golfo de Cádiz y Mar de Alborán occidental 
y oriental. Algunas muestras más mediterráneas, como las de Catalunya Central 
presentan, no obstante, una mayor tendencia a solaparse con las de la zona Atlántica. 
El escalamiento multidimensional (MDS) (Figura 35) sumariza y clarifica las relaciones 
interpoblacionales, mostrando claramente la existencia de un gradiente Atlántico-
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Mediterráneo, agrupándose las poblaciones atlánticas (Cantábrico y Golfo de Cádiz) 
con las del Mar de Alborán occidental (con una gran influencia atántica debido al 
influjo de aguas atlánticas superficiales por el Estrecho de Gibraltar). El resto de 
poblaciones mediterráneas presenta un gradiente de diferenciación global desde el Golfo 
de León en un extremo, pasando por las plataformas del Delta del Ebro y Valencia, 
hasta las poblaciones intermedias de Alicante y Alborán oriental (a las que se une 
Catalunya Central). Es evidente la presencia de un gradiente, así como la de un 
importante solapamiento entre poblaciones. 
 
Figura 34. Representación gráfica de los individuos de Liocarcinus depurator para los 
dos primeros ejes canónicos.  
 
Rufino et al. (2006a) sugieren que, si bien es cierto que las diferencias en el estudio de 
la forma del caparazón utilizando morfometría geométrica en Liocarcinus depurator son 
pequeñas, es posible realizar una interpretación biológica de los resultados obtenidos, 
tal como ocurre en el presente estudio. Silva et al. (2009) encontraron mayor resolución 
en la evaluación de la variación de la estructura del caparazón y la quela utilizando 
morfometría geométrica basada en landmarks que utilizando morfometría lineal clásica 
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en dos especies de crustáceos decápodos braquiuruos: Carcinus maenas (familia 
Portunidae) y Pachygrapsus marmoratus (familia Grapsidae). Asimismo, Rufino et al. 
(2006c) encontraron resultados similares a los de Silva et al. (2009), identificando 
diferencias en dos especies de bivalvos  con una resolución mayor utilizando 
morfometría geométrica (error del 6.3% en cuanto a la clasificación de individuos 
basado en la variación de estructuras) que morfometría linear (error del 16.8%). Así, 
aunque en el presente trabajo las diferencias halladas son sutiles, tanto por el alto grado 
de solapamiento de los individuos en el análisis de componentes principales (Figuras 31 
y 32) como en el análisis canónico (Figura 33), cierto grado de diferenciación se alcanza 
a identificar en la estructura del caparazón al ser evaluadas con una aproximación 
morfométrica basada en landmarks. 
 
 
Figura 35. Escalamiento multidimensional (MDS) de medidas morfométricas en el 
caparazón de Liocarcinus depurator utilizando la distancia cuadrática de Mahalanobis 
(D2). Para realizar la representación, se utilizaron los valores de distribución central de 
las coordenadas X y Y de los 17 landmarks para todos los individuos.  
 
En relación a nivel de diferencias entre las dos cuencas evaluadas (Atlántico vs 
Mediterráneo), se observa que los individuos con una relación anchura/longitud de 
caparazón superior (Figura 31) están asociados principalmente a la cuenca del Atlántico, 
y aquéllos con una relación menor están más asociados a la cuenca del Mediterráneo,  lo 
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cual podría indicar igualmente que la variación morfológica del caparazón en L. 
depurator podría estar asociada a características locales existentes en las áreas de 
muestreo de las dos cuencas. Al realizar el análisis MANOVA entre las dos cuencas, se 
encontraron diferencias significativas (Wilk’s λ= 0.8015; F= 3.152; P< 0.0001) que 
apoyan las diferencias morfológicas encontradas entre las cuencas. Este resultado es 
congruente con el encontrado por Rufino et al. (2006a), quienes encontraron diferencias 
mayores en la proporción del ancho/largo de caparazones de L. depurator en la zona del 
Mar de Alborán (zona del Mediterráneo al este del Estrecho de Gibraltar, con gran 
influencia de entrada de aguas atlánticas), en comparación con la zona norte del 
Mediterráneo en la latitud de Catalunya. Así, en el presente trabajo, con un muestreo 
más amplio que el de Rufino et al. (2006a), tanto en número de individuos como de 
áreas de muestreo (entre el Atlántico y el Mediterráneo), y con tallas más homogéneas, 
se confirman los resultados encontrados por los mencionados autores. Otros estudios de 
estructura poblacional en crustáceos decápodos utilizando patrones morfométricos 
multivariantes también han identificado diferencias poblacionales. Así, Henderson et al. 
(1990), por ejemplo, utilizando un análisis morfométrico para identificar seis 
poblaciones  en un camarón crangónido (Crangon crangon) de zonas de estuario en 
Gran Bretaña, encontraron que las diferencias podrían ser debidas a algún grado de 
aislamiento geográfico asociado a la reducción de la dispersión larval. Asimismo, Silva 
et al. (2009) encontraron una variación clinal a lo largo de un gradiente geográfico en 
las costas portuguesas para el cangrejo portúnido Carcinus maenas, resultado esperado 
para especies que tienen una distribución fragmentada a lo largo de la costa. Debido a 
que C. maenas está asociado a ambientes de estuario, como en el caso de Crangon 
crangon, es probable que las diferencias en la estructura poblacional estén en función de 
las distancias geográficas que separan los estuarios (Cook et al., 2002), limitando así el 
flujo de las larvas.  
A diferencia de C. crangon y C. maenas que habitan localidades discretas costeras en 
deltas y estuarios, Liocarcinus depurator, que  presenta poblaciones prácticamente 
contiguas a lo largo de la plataforma continental, no muestra diferencias morfológicas 
en la estructura del caparazón entre bastantes pares de localidades (CADI-CANT, 
EALB-WALB, EALB-ALAC, ALAC-VALE, VALE-DELT, CCAT-LEÓN). Ello 
puede estar indicando que similares presiones ecológicas estén actuando en las mismas 
zonas. Estas presiones ecológicas pueden tener diversos orígenes, tales como las 
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características de la alimentación disponible, presencia de idénticos predadores, 
disponibilidad y características similares de hábitat, temperatura, salinidad, etc. (Smith, 
2004). Asimismo, este patrón puede estar indicando la presencia de factores 
oceanográficos que pueden permitir o restringir el flujo larvario entre áreas adyacentes. 
Los resultados encontrados en el presente trabajo, donde las poblaciones atlánticas 
(Cantábrico y el Golfo de Cádiz) y de influencia atlántica (Mar de Alborán occidental) 
se diferencian de las Mediterráneas (desde el Mar de Alborán oriental hasta el Golfo de 
León). son congruentes con estudios previos a nivel morfológico. Así, evidencias tales 
como el análisis discriminante linear en poblaciones Atlánticas y Mediterráneas del 
camarón crangónido Pontophilus norvegicus (De Grave & Diaz, 2001) indican que es 
posible encontrar importantes diferencias morfológicas en estructuras tales como la 
longitud del telson, el ancho de las antenas y la presencia de tubérculos en el caparazón 
entre las dos cuencas. Asimismo, la identificación de diferencias en poblaciones de 
peces (Serranus cabrilla) distribuidos entre el Mediterráneo y el Atlántico a partir de la 
comparación de otolitos sagitales son indicativos del poder de resolución que pueden 
llegar a tener las aproximaciones morfológicas (Tuset et al., 2003).  
Es ampliamente reconocido que la variación  fenotípica puede reflejar influencias tanto 
ambientales como genéticas (Trussell & Etter, 2001). En relación al componente 
ambiental, la variación en la forma del cuerpo puede ser el resultado de la plasticidad 
fenotípica, proceso que se genera como estrategia adaptativa en los organismos en 
función del cambio en variables o patrones ambientales (Trussell & Smith, 2000). Se 
han identificado varias estructuras con un comportamiento plástico en especies de 
crustáceos, como es el caso de las pinzas en función del tipo de dieta (Smith & Palmer, 
1994; Smith, 2004).  
Las diferencias entre poblaciones Atlánticas y Mediterráneas de Liocarcinus depurator 
se han observado tanto a nivel morfométrico como a nivel molecular sugiriendo que las 
diferencias morfológicas encontradas a nivel morfológico no solo corresponden a 
plasticidad fenotípica sino también a diferenciación genética. En la mayor parte de las 
comparaciones entre pares de poblaciones en las que se detectaron diferencias 
significativas en la forma de los caparazones de L. depurator (Tabla 11) los marcadores 
genéticos también mostraron diferencias significativas (Tabla 12). Sin embargo, al 
realizar una prueba de Mantel entre las distancias morfométricas (D2) y las geográficas 
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no se encontró correlación (r = -0.024, P> 0.05). Asimismo, tampoco se encontraron 
correlaciones significativas entre las distancias de Mahalanobis y las distancias 
genéticas, tanto con una región parcial del gen mitocondrial Citocromo Oxidasa I (r = -
0.099, P> 0.05) como con los marcadores nucleares microsatélites (r = -0.005, P> 0.05). 
 
Tabla 12. Diferenciación entre los pares de poblaciones que presentan diferencias 
morfométricas significativas. (√) diferencias significativas, (X) diferencias no 
significativas 
Comparación GM Micros COI
CANT‐WALB √ √ √
CANT‐DELT √ √ √
CADI‐WALB √ √ √
CADI‐VALE √ √ √
CADI‐DELT √ √ √
CADI‐CCAT √ √ √
WALB‐ALAC √ X √
WALB‐VALE √ √ X
WALB‐DELT √ √ √
WALB‐CCAT √ √ √
ALAC‐DELT √ √ X
DELT‐CCAT √ X X  
 
De acuerdo a las evidencias anteriores, una posible explicación para las sutiles 
diferencias encontradas a nivel morfológico entre poblaciones del Atlántico y el 
Mediterráneo de Liocarcinus depurator podría estar relacionada con una adaptación al 
ambiente, en particular con una menor salinidad y temperatura en el Atlántico respecto a 
una mayor salinidad y temperatura en el Mediterráneo. Las particularidades 
diferenciales en los hábitos alimenticios de L. depurator tanto en el Atlántico como en 
el Mediterráneo, podrían jugar asimismo un papel significativo dada su importancia en 
la supervivencia adaptativa. Estudios sobre la diferenciación entre poblaciones a nivel 
de la morfología de la cabeza en peces se han relacionado con los hábitos alimenticios 
(e.j Hyndes et al., 1997; Delariva and Agostinho, 2001). En relación a la alometría, 
diversos autores (Waren, 1896; Mori & Zunino, 1987; Abelló et al., 1990; Rufino et al., 
2006a) han observado en L. depurator que a medida que el individuo va creciendo 
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deviene más ancho que largo. Este resultado es confirmado parcialmente en el presente 
trabajo a través de la morfometría geométrica (ya que en el presente estudio se intentó 
que las tallas a analizar fueran de ejemplares claramente adultos para evitar problemas 
asociados con la alometría). Inicialmente, se observa un aporte diferencial a la 
variabilidad de la forma entre los landmarks asociados con el ancho (landmarks 1-6, 
referentes al rostro y el landmark 17, que en conjunto con el landmark 13 son tomados 
como medida del ancho del caparazón) y el largo (landmarks 7-14 asociados a las 
espinas/dientes antero-laterales del caparazón) (Warren, 1896). Así, si diferentes 
poblaciones de la misma especie muestran patrones discordantes en sus estructuras, 
como podría ser el caso del rostro en L. depurator para la cuenca del Mediterráneo vs el 
Atlántico identificadas en el presente estudio, es posible que dichas diferencias sutiles 
estén relacionadas con las características de los individuos para explotar diferentes 
nichos ecológicos.  
La presencia de barreras oceanográficas influye en la diferenciación a nivel 
morfológico, genético y biológico de las poblaciones de Liocarcinus depurator del 
Atlántico y el Mediterráneo. Estudios morfológicos en peces del genero Diplodus y 
Lithognathus (Palma & Andrade, 2002) indican que la presencia de barreras geográficas 
naturales como el Estrecho de Gibraltar contribuyen de manera significativa al origen de 
diferencias entre poblaciones. Asimismo, trabajos a nivel genético han indicado el 
efecto del Estrecho de Gibraltar en la diferenciación de poblaciones distribuidas en el 
Atlántico y el Mediterráneo occidental (Papetti et al., 2005; Galarza et al., 2009b; Sala-
Bozano et al., 2009; Fernández et al., 2011). En el presente estudio, y de acuerdo a los 
resultados obtenidos en la prueba por pares de poblaciones de Hotelling (Hotelling, 
1931) derivado del MANOVA, se encontró igualmente el efecto del Estrecho de 
Gibraltar, debido al valor significativo encontrado entre las áreas de muestreo del Golfo 
de Cádiz y el Mar de Alborán occidental. Asimismo, como se detalla en las 
aproximaciones moleculares reportadas en la presente tesis, tanto con genes 
mitocondriales (mtDNA) como nucleares (Microsatélites), se indica igualmente el 
efecto del Estrecho de Gibraltar como una barrera importante en la diferenciación de las 
poblaciones. El resto de las barreras oceanográficas (los afloramientos de Portugal, el 
frente Almería-Orán y el Canal de Ibiza) no presentan un efecto significativo en la 
distribución de las diferencias encontradas a nivel morfológico en L. depurator aunque 
si a nivel genético pero solo con algunos de los marcadores moleculares utilizados.  
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Conclusión general de la aproximación con Morfometría Geométrica 
 
La variación fenotípica y genética medida por morfometría basada en landmarks y 
marcadores nucleares (microsatélites) y mitocondriales (Citocromo Oxidasa I) 
respectivamente, fue analizada en varias localidades del área de distribución del 
cangrejo portúnido Liocarcinus depurator. Los patrones genéticos y morfológicos 
observados en L. depurator sugieren que la diferenciación morfológica encontrada 
podría ser una respuesta plástica a las presiones selectivas específicas de cada hábitat 
(en este caso fundamentalmente de cuencas oceánicas: Atlántico vs. Mediterráneo y sus 
interacciones) y no ser una causa directa de las diferencias genéticas detectadas. La 
detección del Estrecho de Gibraltar como principal discontinuidad oceanográfica 
observada tanto a partir de las diferencias fenotípicas encontradas en la forma del 
caparazón de L. depurator como con las aproximaciones genéticas confirman que el 
Estrecho de Gibraltar constituye una barrera importante a la conectividad entre las 




1. Los resultados del estudio filogeográfico realizado en siete especies de crustaceos 
decápodos (Pagurus excavatus, Liocarcinus depurator, Plesionika heterocarpus, 
Parapenaeus longirostris, Macropipus tuberculatus, Munida intermedia y Pagurus 
alatus) indicaron que las especies de aguas superficiales presentan mayores niveles de 
diferenciación genética que las de aguas profundas. Asimismo, las especies que 
alcanzan latitudes más bajas (p.e. Parapenaeus longirostris) mostraron un estructura 
genética poblacional menor que las que alcanzan latitudes más altas (p.e. Macropipus 
tuberculatus).  
2. El número de estados larvarios (considerado como proxy de la duración de vida 
planctónica) y la época de máxima reproducción no influyeron en la diversidad o 
patrones de estructura genética.  
3. Las discontinuidades oceanográficas de la zona de transición Atlántico-Mediterráneo 
(Estrecho de Gibraltar, Frente Almería-Orán y Canal de Ibiza) tienen en general una 
escasa influencia en la estructuración genética de las siete especies estudiadas a partir 
del gen mitocondrial COI, a excepción de los portúnidos, donde el Estrecho de Gibraltar 
(para los cangrejos Liocarcinus depurator y Macropipus tuberculatus) y el Canal de 
Ibiza (para L. depurator) actuaron como barreras al flujo de genes.  
4. Los tiempos de coalescencia más antiguos se encontraron en Liocarcinus depurator y 
Munida intermedia, siendo intermedios en Plesionika heterocarpus y Macropipus 
tuberculatus y más recientes en Parapenaeus longirostris y Pagurus alatus. Estos 
tiempos de coalescencia se sitúan en los periodos glaciales e interglaciales del 
Pleistoceno.  
5. En el estudio monoespecífico ampliando el área muestreada para Liocarcinus 
depurator se observó, principalmente a partir del gen mitocondrial Citocromo Oxidasa 
I, que las poblaciones de la cuenca del Mediterráneo tenían una menor variabilidad 
genética y estructura poblacional que las de la cuenca del Atlántico. Este resultado 
puede estar relacionado con el origen atlántico de la especie. 
6. Las evidencias tanto de genes nucleares (microsatélites) como mitocondriales indican 
que,  para Liocarcinus depurator, la zona del Mar de Alborán es una zona de contacto 
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y/o mezcla de genotipos/haplotipos de la cuenca del Atlántico y del Mediterráneo. El 
Estrecho de Gibraltar presenta un efecto permanente, aunque el efecto del Frente 
Almería-Orán parece estar condicionado por la variabilidad interanual en la intensidad 
de dicho frente.  
7. A nivel mitocondrial, en la estructura genética de Liocarcinus depurator, además del 
efecto de la zona de transición atlántico-mediterránea se observó el efecto tanto de la 
Corriente del Golfo como de los afloramientos de Portugal y del Estrecho de Otranto. 
Las diferencias encontradas en la estructura genética entre marcadores moleculares, 
mitocondrial y microsatélites, pueden ser debidas a que los genes mitocondriales 
incorporan el efecto de procesos históricos y selectivos. 
8. El Estrecho de Gibraltar es la principal discontinuidad oceanográfica detectada en las 
diferencias fenotípicas (forma de caparazón) de Liocarcinus depurator, confirmando 
que dicho Estrecho constituye la principal barrera a la conectividad entre sus 
poblaciones. Las diferencias morfológicas podrían estar asociadas a características 





Unravelling the complex interactions between population genetic structure, life history 
traits and oceanographic processes is central to the understanding of gene flow and 
connectivity in the marine environment. Decapod crustaceans are speciose and 
abundant, with more than 500 recognized species in the NE Atlantic and Mediterranean 
Sea. They play an important role in most marine ecosystems, occupying a variety of 
trophic niches. Many decapod species are of high commercial value and studies on their 
population biology and ecology have increased during the last decades. Despite growing 
interest in this group, genetic structure, variability and phylogeography of decapod 
species remain poorly known (Luttikhuizen et al., 2008; Palero et al., 2008; Roldan et al 
2009; Fernández et al., 2011). Defining the genetic diversity and population 
differentiation of these species is necessary to better understand the influence of past 
and present climatic and oceanographic processes on their population structure.  
Estimating population connectivity in marine ecosystems is inherently a coupled bio-
physical problem. However, physical processes alone do not determine the scales of 
connectivity. Other factors could explain the dynamics of gene flow. Thus, the genetic 
structure in marine populations reflects the historical and contemporary interplay among 
a complex set of ecological, demographic, behavioral, genetic, oceanographic, climatic 
and tectonic processes. For instance, according to White et al. (2010), in the marine 
environment, currents can be circuitous and oceanographic features like eddies and 
fronts can prevent mixing and diffusion of pelagic larvae, decoupling pelagic larval 
dispersal from euclidean distance (Weersing & Toonen 2009). Two adjacent sites may 
rarely exchange migrants if located on different sides of an oceanographic front (Gilg & 
Hilbish, 2003) and two distant sites may be well connected by a strong current between 
them (Mitarai et al. 2009). 
The use of molecular tools to study marine species has shown that both genetic 
variability and population structure are shaped by processes occurring at different time 
scales (Palumbi, 2004). Contemporary processes, such as permanent or semi-permanent 
oceanographic discontinuities, are among the main factors defining the population 
genetic structure of marine organisms (Ayre et al., 2009; Galarza et al., 2009a). 
Likewise, the distribution of genetic diversity levels has also been related to past events 
shaping the evolution and present distribution of species (e.g. Pleistocene glaciations: 
  
110
Hewitt, 2000; Maggs et al., 2008). In this context, mtDNA genes have been the main 
markers of choice, given that they provide information about past events while 
providing an overall picture of gene flow among populations (Avise, 2000; Reece et al., 
2010) although nuclear markers have also proven to be powerful indicators of past and 
present events (Kenchington et al., 2009). 
The Atlantic-Mediterranean transition is an excellent system to study the effect of 
oceanography on population connectivity. The inflow of the North Atlantic Central 
Water (NACW) throughout the Gibraltar Strait is the most important oceanographic 
process between the Atlantic Ocean and Mediterranean Sea (Salat, 1996; Millot, 2005). 
Before the entry of the Atlantic waters throughout the Gibraltar Strait the NACW 
recirculates near the Strait, in front of Cape Trafalgar, towards the northwest along the 
coast of Cadiz (Garcia-Lafuente et al., 2006). This area is also influenced by the intense 
tidal-current regime of the Strait of Gibraltar and the strong topographic interaction 
between the swift along-shore tidal flow and a submerged ridge running perpendicular 
to the shoreline (Garcia-Lafuente & Ruiz, 2007). These processes affect the genetic 
connectivity between populations of fish species at both sides of the Gibraltar Strait 
(Galarza et al., 2009b). The Mediterranean Sea consists in two partly isolated basins 
(western and eastern) connected by the Strait of Sicily and the narrow Strait of Messina 
(Lermusiaux & Robinson, 2001). In the eastern basin, the Otranto Strait, an area of 75 
km wide and 800 m deep, can reduce connectivity and isolate the Adriatic Sea from the 
other areas. The patterns of water circulation in the Western Mediterranean, 
characterized by the inflow of surface Atlantic water and outflow of deeper 
Mediterranean water (Millot, 2005), were already established during the Pleistocene 
(Cacho et al., 1999). The circulation pattern and topography along the southern and 
eastern coasts of the Iberian Peninsula originate three main oceanographic 
discontinuities: (1) around the Strait of Gibraltar, (2) the Almeria-Oran Front, and (3) 
the Ibiza Channel. The discontinuity around the Strait of Gibraltar is caused by Atlantic 
water fluxing into the Mediterranean through epipelagic layers (maximum depth around 
100 m) and Mediterranean water exiting the basin through deep water layers (Gómez et 
al., 2000). The Almeria-Oran Front (AOF) is a semi-permanent dynamic oceanographic 
front connecting the main jet of incoming Atlantic water and the Mediterranean Sea 
(Tintoré et al., 1988). Depending on winter conditions, the AOF may decrease its 
strength or even disappear (Tintoré et al., 1988). Finally, the current flowing southwest 
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along the continental slope of the northeastern Iberian Peninsula often turns around the 
Ibiza Channel (IC) towards the Balearic Islands (Salat 1996) generating a disruptive 
effect on the circulation and the enclosing of Mediterranean water in the northwestern 
basin (Pinot et al., 2002).  
The aim of this work is to investigate the effect of oceanographic discontinuities on the 
genetic structure of decapod crustaceans inhabiting the Mediterranean and Northeast 
Atlantic using a multispecific and monospecific approach. More specifically   the 
multispecific study evaluates and characterizes the genetic variability of seven 
crustacean decapod species distributed in different bathymetric ranges. Two species 
occur on the continental shelf (<200m): the swimming crab Liocarcinus depurator 
(Portunidae) and the hermit crab Pagurus excavatus (Paguridae), four species on the 
upper slope (200-500 m): the squat lobster Munida intermedia (Munididae), the crab 
Macropipus tuberculatus (Portunidae), the peneid shrimp Parapenaeus longirostris 
(Penaeidae), and the caridean shrimp Plesionika heterocarpus (Pandalidae), and one in 
the lower slope (> 500 m): the hermit crab Pagurus alatus (Paguridae).  This approach 
will allow to analyze whether the population structure and genetic variability is 
influenced by species life-history traits putatively involved in population connectivity 
(e.g. number of larval stages, main reproductive period). It will also allow to evaluate 
the effects of historical and contemporary processes in the distribution of the genetic 
variability in the seven species and the effect of the three main oceanographic 
discontinuities from the Gulf of Cadiz to Catalunya (Gibraltar Strait, Almeria-Oran 
Front and Ibiza Channel). In the case of the monospecific study using the portunid crab 
Liocarcinus depurator the population sampling has been enlarged to include most of its 
distribution range, from Wales to Greece. A partial region of the mitochondrial gene 
Cytochrome Oxidase I and 11 nuclear markers (microsatellites) have been used to 
evaluate the population genetic differentiation of this species in a broad scale. Finally, a 
morphometric study in the populations of L. depurator has been pursuit to evaluate the 
relationship between genetic and morphological variation along the Atlantic-
Mediterranean transition. 
Seven decapod crustacean species (multispecific approach) from five families and with 
different bathymetric distributions have been analysed using a fragment of the COI 
mitochondrial gene. A total of 769 individuals from five different localities were 
sampled along the Atlantic–Mediterranean transition area in order to test the effect of 
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three putative barriers to gene flow: Strait of Gibraltar, Almeria-Oran Front and Ibiza 
Channel. For all species, the extraction DNA method was performed with Chelex 10% 
following Estoup et al. (1996). The Cytochrome Oxidase I gene was amplified using the 
universal primers LCO1490 and HCO2198 (Folmer et al., 1994). Diversity estimates 
and genetic differentiation analysis were carried out with DnaSP v5 (Librado & Rozas, 
2009). Haplotype networks were constructed for each species using the Median Joining 
network algorithm (Bandelt et al., 1999) as implemented in Network v4.5.1.6 (Fluxus 
Technology). ANOVA tests were carried out considering genetic diversity and 
GammaST values as dependent variables and life history traits as factors. Depth was 
initially classified in three levels: continental shelf (< 200 m), upper (200 - 500 m) and 
lower (> 500 m) slope. The northernmost latitude was classified in two levels: high (≥ 
65 ºN) and low (≤ 50 ºN). The number of larval stages was grouped in two levels: low 
(≤ 6) and high (≥ 11). Main reproductive period in the study area was summarized in 
two levels: winter and summer. ANOVA tests were also used to evaluate the effect of 
depth within the families Paguridae (Pagurus excavatus and Pagurus alatus) and 
Portunidae (L. depurator and Macropipus tuberculatus). A significant effect of the 
Strait of Gibraltar was observed on the crabs Liocarcinus depurator and Macropipus 
tuberculatus. The Ibiza Channel had a significant effect for L. depurator. However, the 
Almeria-Oran front was not found to have a significant effect on any of the studied 
species. Higher levels of population structure were found in shallow-water species, 
although the number of species sampled should be increased to obtain a conclusive 
pattern. The haplotypes within the different species coalesced at times that could be 
related with past climatic events occurring before, during and after the last glacial 
maximum. Given the large diversity of phylogeographic patterns obtained within 
decapods, it is concluded that both historical and contemporary processes (marine 
current patterns, bathymetry and life-history traits) shape the phylogeographic patterns 
of these crustaceans. 
Given the variability patterns found in Liocarcinus depurator this species was selected 
to study in deeper detail the effects of oceanographic discontinuities in most of its 
distribution area using 11 populations located between Wales in the Northeast Atlantic 
and Greece in the eastern Mediterranean. For this approach, both molecular and 
morphometric markers were used. The population genetic structure was evaluated using 
a partial region of Cytochrome Oxidase I and 11 microsatellites molecular markers 
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developed using both traditional and next generation sequencing methodologies. 
Microsatellites, were isolated from a partial genomic library following the FIASCO 
protocol (fast isolation by AFLP of sequences containing repeats, Zane et al. 2002) and 
enriched for di-, tri- and tetranucleotide repeats. Approximately 1000 colonies were 
screened for microsatellites yielding 185 positive clones, 104 of which were sequenced. 
Sequences were obtained using an ABI PRISM 3700 automatic sequencer from the 
Scientific and Technical Services of the University of Barcelona. We isolated 136 
microsatellite loci (83.1% perfect, 9.5% imperfect and 7.4% compound) with a mean 
repeat length of 15.08 ± 10.11. Among the clones, dinucleotides were much more 
abundant (79%), followed by trinucleotides (15.4%) ant tetranucleotides (5.6%). 
Dinucleotides with AG repeats were more frequent (56.5%) than with AC repeats 
(22.4%). A total of 17.2% of the clones had flanking regions too short to design 
primers. Fifty-eight pairs of primers were designed using fastpcr (Kalendar 2007). The 
utility of microsatellite primers and optimal annealing temperatures were determined by 
screening four individuals of the same population. A total of 34 microsatellites loci 
were evaluated under different conditions of temperature. However, only two loci were 
chosen due to the low resolution and intensity of the amplified fragments of the 
remaining loci. For this reason, a Next Generation Sequencing (NGS) approach was 
considered for the identification of more microsatellite loci. The pyrosequencing 454 
(described in Margulies et al., 2005) was the NGS used in this study. With this 
methodology and using a pereiopod as base tissue for the DNA extraction, we obtained 
94 196 DNA sequences (22.1Mb) of which 91 718 were unique and used to construct a 
genomic database for L. depurator. The average size of sequences obtained was ~ 
235bp and most of the readings were within the range 107-363bp, allowing for some 
reads the presence of enough microsatellite flanking sequence to design the specific 
primers. Primers were design for 171 sequences including tri and tetranucleotides and 9 
microsatellites assayed in eight individuals for the two more distant populations. 
With the objective of identifying differences between populations and basins 
(Mediterranean and Atlantic) based on nuclear markers, a Bayesian approach with the 
STRUCTURE software (Pritchard et al., 2000), Principal Coordinates Analysis with 
GeneAlEx (Peakall & Smouse, 2006) and the Discriminant Analysis of Principals 
Components (DAPC, Jombart et al., 2010) were carried out. The results amplifying 11 
microsatellites, in 280 individuals from 10 locations, showed a contact zone between 
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two groups located in the Alboran Sea between the Gibraltar Strait and the Almería-
Oran Front which are identified as effective barriers to directional gene flow. These two 
groups seem to perfectly match the Atlantic and Mediterranean populations.  
A total of 287 Liocarcinus depurator individuals were analyzed for a partial sequence 
of the Citochrome Oxidase I gene. Individuals belonged to 11 different localities. The 
results of this approach showed that populations of the Mediterranean basin had lower 
genetic variability and population genetic differentiation in comparison to populations 
of the Atlantic basin. This result could be explained by the Atlantic origin of the 
species. All oceanographic discontinuities studied in the present work produced a 
reduction of gene flow between populations with the exception of the discontinuity 
attributed to the Sicilia Strait. The Gibraltar Strait and the Almería-Oran Front were the 
two oceanographic discontinuities with major effect as observed with microsatellite 
loci. Nevertheless the Gibraltar Strait seems to be a permanent front while the Almeria 
Oran Front seems to be influenced by interannual variability in its intensity as observed 
by the comparison of the same populations analysed in different years with the same 
molecular marker, comparing the populations in the monospecific and multispecific 
approaches. The other fronts seem to have a milder effect although the Gulf Stream and 
the upwelling zone on the Portuguese coast, in the Atlantic, and the Otranto Strait, in 
the Mediterranean, were also identified to reduce population genetic connectivity. The 
differences in population structure revealed by the two different types of molecular 
markers, mitochondrial and microsatellites, could be due to the integration of selective 
and historic information in the mitochondrial genes. 
Finally, an approximation using geometric morphometrics was used analysing 358 
individuals collected in 9 populations from the Atlantic and the Mediterranean. In this 
approach, 17 landmarks were selected to describe the carapace shape between 
populations of Liocarcinus depurator, using multivariate analyses (Canonical Variate 
Analysis, Principal Component Analysis and MANOVA). The objective was to explore 
possible differences in the shape between the Atlantic and Mediterranean basins and to 
compare the results with those obtained using molecular markers. The results in this 
study showed that the Almería Orán Front was the principal discontinuity determining 
the phenotypic differences in carapace shape in L. depurator, indicating that this front is 
the main barrier to connectivity between basins. The morphological differences might 
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be associated with the habitat characteristics in the two basins and could either have a 
genetic base or be due to phenotypic plasticity.  
The concordance of signals of the three different approaches indicated that the zone of 
Atlantic-Mediterranean transition was the principal area of discontinuity between 







1. The phylogeographic study of seven species of decapod crustaceans (Pagurus 
excavatus, Liocarcinus depurator, Plesionika heterocarpus, Parapenaeus longirostris, 
Macropipus tuberculatus, Munida intermedia and Pagurus alatus) indicated that 
species from shallow-waters present more elevated levels of population genetic 
structure than species from deep-water levels. Also, species that are found in lower 
latitudes (e.g. Parapenaeus longirostris) showed less genetic structuring than the ones 
with higher latitudinal distributions (e.g. Macropipus tuberculatus). 
2. The number of larval stages (considered as a proxy of the planktonic larval duration) 
and the time of year of maximum reproduction intensity were found to have no 
influence on the patterns of genetic diversity and genetic structure. 
3. The oceanographic discontinuities of the Atlantic-Mediterranean transition (Gibraltar 
Strait, Almeria-Oran Front and Ibiza Channel) showed in general little influence on the 
genetic structure of the seven study species as indicated by the analysis of the partial 
mitochondrial gene Cytochrome Oxidase I.  Only for the portunid crabs (Liocarcinus 
depurator and Macropipus tuberculatus) the Gibraltar Strait and the Ibiza Channel (L. 
depurator) acted as barriers to gene flow.  
4. The oldest coalescence times were found for Liocarcinus depurator and Munida 
intermedia and intermediate coalescence times were inferred for Plesionika 
heterocarpus and Macropipus tuberculatus. The more recent coalescence events were 
established for Parapenaeus longirostris and Pagurus alatus. In general these times of 
coalescence occurred in the glacial and interglacial periods of the Pleistocene.  
5. In the monospecific study the sampling area for Liocarcinus depurator was expanded 
and it was observed, mainly from mitochondrial gene Cytochrome oxidase I, that 
populations of the Mediterranean basin had lower genetic variability and genetic 
structure in comparison to populations of the Atlantic basin. This result could be 
explained by the Atlantic origin of the species. 
6. The evidence of both nuclear (microsatellites) and mitochondrial (Cytochrome 
oxidase I) genes showed that for Liocarcinus depurator the Alboran Sea is a contact (or 
mixed) zone of genotypes/haplotypes between the Atlantic and Mediterranean basin. 
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The Gibraltar Strait had a permanent effect, whereas the effect of the Almeria-Oran 
Front appeared to be influenced by interannual variability in the intensity of this front.  
7. At the mitochondrial level an effect of the Atlantic-Mediterranean transition zone on 
the genetic structure of Liocarcinus depurator was observed. Furthermore, an influence 
of the Gulf Stream as well as the upwelling zone on the Portuguese coast, in the 
Atlantic, and Otranto Strait, in the Mediterranean, was identified. The differences in 
population structure between molecular markers, mitochondrial and microsatellites, 
could be due to the incorporation of selective and historic information in the  
mitochondrial genes. 
8. The Gibraltar Strait was the principal discontinuity determining the phenotypic 
differences (carapace shape) of Liocarcinus depurator, indicating that this Strait is the 
main barrier to connectivity between populations. The morphological differences might 
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APENDICE A. Frecuencia de ocurrencia de todos los haplotipos identificados en cada 
especie estudiada por localidad geográfica muestreada.  
Pagurus excavatus 
Haplotipo  Cadiz WALB Alicante Valencia Tarragona 
Pexc01 19 20  23 20  23 
Pexc02 1     1   
Pexc03 1   1     
Pexc04   2   1   
Pexc05   1       
Pexc06       1   
 Total 21 23 24 23 23 
 
Liocarcinus depurator 
Haplotipo  Cadiz WALB Alicante Valencia Tarragona 
Ldep01 2 1 3       
Ldep02    6 7 17 17 
Ldep03 12 11 6 1 3 
Ldep04       1       
Ldep05       2       
Ldep06 1    1       
Ldep07 1             
Ldep08 1          1 
Ldep09 1             
Ldep10 1             
Ldep11 1             
Ldep12 1             
LdepH3 1             
Ldep14             1 
Ldep15             1 
Ldep16             1 
Ldep17             1 
Ldep18             1 
Ldep19             1 
Ldep20            1    
Ldep21          1    
Ldep22          1    
Ldep23          1    
Ldep24    1          
Ldep25    1          
Ldep26    1          
Ldep27    1          
Ldep28    1          
Ldep29    1          





 Haplotipo  Cadiz WALB Alicante Valencia Tarragona 
  Phet01 3 3 1 2 2 
  Phet02 16 12 17 18 16 
  Phet03       1       
  Phet04       1       
  Phet05 1    3 1 2 
  Phet06       1       
  Phet07       1       
  Phet08    1          
  Phet09    1          
  Phet10      1          
  Phet11    1          
  Phet12 1             
  Phet13 1             
  Phet14 1       1    
  Phet15 1             
  Phet16 1             
  Phet17 1             
  Phet18             2 
  Phet19             1 
  Phet20               1 
  Phet21             1 
  Phet22          1    
 Total 26 19 25 23 25 
 
Parapenaeus longirostris 
 Haplotipo  Cadiz WALB Alicante Valencia Tarragona 
 Plon01 18 20   24 11 18 
 Plon02             1 
 Plon03    1          
 Plon04             1 
 Plon05 1             
 Plon06          1    
 Plon07 1             
 Plon08          1    
 Plon09             1 
 Plon10   1             
 Plon11 1             




 Haplotipo  Cadiz WALB Alicante Valencia Tarragona 
 Mtub01 14 18 20   19 16 
 Mtub02 2 1 2 1 2 
 Mtub03 4             
 Mtub04       1       
 Mtub05          1    
 Mtub06 4 2    1    
 Mtub07 1       1 1 
 Mtub08       1       
 Mtub09       1    1 
 Mtub10      1          
Total  25 22 25 23 20   
 
Munida intermedia 
 Haplotipo  Cadiz WALB Alicante Valencia Tarragona 
 Mint01   1 6    4 1 
 Mint02 9 9 10 11 10   
 Mint03    1 1       
 Mint04 6 3 3 5 5 
Mint05   1  1 
 Mint06    2 1       
 Mint07       1       
 Mint08       1       
 Mint09       1       
 Mint10       1    1 
 Mint11 1             
 Mint12 2 1          
 Mint13 1          1 
 Mint14 1             
 Mint15 1             
 Mint16             1 
 Mint17             1 
 Mint18             1 
 Mint19          1    
 Mint20            2    
 Mint21          1    
 Mint22    1          
 Mint23    1          
 Mint24    1          





  Haplotipo  Cadiz WALB Alicante Valencia Tarragona 
Pala01 27 23 20  4 16 
Pala02 1             
Pala03       1       
Pala04    1          




 APÉNDICE B . Valores de GammaST por pares de poblaciones para cada especie.  
*P<0.05; **P<0.01; ***P<0.001 




Alicante 0.00893 0.03166 0
Valencia 0.01501 0.01695 0.02231 0
Catalunya 0.02547 0.03371 0.02083 0.02222 0




Alicante 0.11363* 0.01525 0
Valencia 0.37823*** 0.16979*** 0.12367** 0
Catalunya 0.33129*** 0.14606** 0.10234** 0.00803 0




Alicante 0.02085 0.03593 0
Valencia 0.00943 0.02059 0.01801 0
Catalunya 0.01690 0.02503 0.01666 0.01531 0




Alicante 0.02424 0.02597 0
Valencia 0.02818 0.03889 0.05128 0














Alicante 0.09333* 0.03468 0
Valencia 0.07559 0.02017 0.01769 0
Catalunya 0.08687 0.02442 0.01639 0.01508 0




Alicante 0.03957 0.01404 0
Valencia 0.04270 0.01082 0.01186 0
Catalunya 0.01676 0.03153 0.02092 0.02420 0




Alicante 0.02170 0.02293 0
Valencia 0.00461 0.00617 0.00794 0






APÉNDICE C. Frecuencia de ocurrencia de todos los haplotipos identificados en 
Liocarcinus depurator por localidad geográfica muestreada. 
Haplotipo GALE CANT CADI WALB ALAC VALE DELT CCAT LEON ADRI GREC
Ldep01  7  3  1 1  1   
Ldep02   1 7 23 13 21 20 14 14 24 
Ldep03 2 9 17 6 1 4 2 1 3   
Ldep06 3     1      
Ldep08 7   1        
Ldep09   1         
Ldep19     1  2   8 1 
Ldep21      3   1   
Ldep25           1 
Ldep27  1  1        
Ldep28         2   
Ldep30            
Ldep31 1           
Ldep32 2           
Ldep33 2           
Ldep34 1   1        
Ldep35 1           
Ldep36 1           
Ldep37 1  1         
Ldep38 1           
Ldep39 1           
Ldep40 1 1          
Ldep41  1          
Ldep42  1          
Ldep43  1          
Ldep44  1          
Ldep45  1          
Ldep46            
Ldep47   1         
Ldep48   1         
Ldep49   1         
Ldep50   1 1        
Ldep51    1        
Ldep52    1        
Ldep53    1        
Ldep54     2   2    
Ldep55     1      1 
Ldep56     1       
Ldep57     1       
Ldep58     1       
Ldep59     1       
Ldep60      1      
Ldep61      1      
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Ldep62      1      
Ldep63      1      
Ldep64        3    
Ldep65        1    
Ldep66        1    
Ldep67         1   
Ldep68         1   
Ldep69         1   
Ldep70          1  
Ldep71          1  
Ldep72          1  
Ldep73          1  
Ldep74          1  
Ldep75           1 
Ldep76           1 
Ldep77           1 








DV6 WALE CANT CADI WALB ALAC VALE DELT CCAT ADRI GREE
113 1.56 1.79 1.67
118 6.90 1.56 1.61
122 5.17 5.00 1.56 3.13 3.23 1.67 1.92
127 6.90 10.00 6.25 3.13 4.69 4.84 1.79 5.00 7.69
131 3.45 2.00 6.25 6.25 5.36 5.77
133 1.56 1.56 1.67
135 6.90 15.00 12.00 9.38 14.06 9.38 29.03 8.93 11.67 9.62
138 2.00 1.61
140 17.24 15.00 20.00 21.88 7.81 9.38 11.29 25.00 11.67 9.62
142 2.00 1.56
144 12.07 25.00 14.00 23.44 14.06 15.63 9.68 12.50 13.33 7.69
148 18.97 14.00 12.50 15.63 9.38 6.45 16.07 13.33 13.46
150 3.57 1.67 1.92
152 3.45 10.00 6.00 7.81 6.25 15.63 8.06 7.14 3.33 9.62
154 2.00 1.56 3.13 1.79
156 8.62 4.00 4.69 4.69 6.25 4.84 5.36 6.67 5.77
158 3.13 3.23
160 1.72 6.00 4.69 4.69 4.84 5.36 8.33 7.69
162 1.92
164 1.72 10.00 2.00 6.25 6.25 3.23 6.67 1.92
166 1.67
168 1.72 4.00 4.69 1.56 1.79 1.67 5.77
170 1.92
173 5.00 2.00 1.56 1.56 3.23 1.67 1.92
176 4.00 3.23 6.67
181 1.72 3.13 3.13 1.79
185 1.72 1.56
190 1.72 4.00 1.56 1.56 1.67 1.92





BLR WALE CANT CADI WALB ALAC VALE DELT CCAT ADRI GREE
267 1.67 1.85





301 5.00 1.56 1.79 3.33
302 1.67 1.79 3.70
304 1.67 1.56 1.85
309 1.67 3.13 1.61 3.57 1.85
311 80.00 91.67 88.00 81.25 82.81 91.94 83.87 80.36 86.67 75.93




C1G WALE CANT CADI WALB ALAC VALE DELT CCAT ADRI GREE
239 4.00 6.25 1.56 3.23 1.61 3.33 3.57
243 1.67 6.00 4.69 7.81 6.45 1.61 1.79 3.33 3.57
245 1.79
246 3.33 4.00 4.69 4.69 3.23 1.61 1.79 5.00
248 1.67
249 16.67 10.00 8.00 6.25 7.81 1.61 1.61 7.14 5.00 3.57
251 2.00 1.79 1.67 1.79
252 10.00 30.00 8.00 12.50 23.44 16.13 16.13 25.00 16.67 19.64
254 3.13 1.61 3.23 1.67
255 21.67 20.00 16.00 10.94 7.81 17.74 24.19 12.50 11.67 14.29
257 5.00 10.00 1.61 1.79 1.67 3.57
258 6.67 5.00 14.00 20.31 18.75 9.68 19.35 16.07 15.00 25.00
260 1.67 4.00 3.13 1.61 1.67
261 5.00 10.00 8.00 6.25 10.94 9.68 6.45 16.07 11.67 8.93
263 4.00 1.56 1.56 3.23
264 13.33 10.00 6.00 9.38 6.25 17.74 9.68 5.36 8.33 5.36
266 1.67 5.00 2.00 1.56 1.56 1.61 1.67
267 3.33 4.00 4.84 3.23 1.79 3.33 5.36
270 10.00 2.00 4.69 3.13 1.61 1.61 1.79
272 1.79
273 2.00 1.56 1.67 1.79
275 1.56 1.61
276 2.00 1.56 3.23 1.61 1.79




C5H WALE CANT CADI WALB ALAC VALE DELT CCAT ADRI GREE
104 1.67 1.67
107 2.00 3.13
110 1.67 4.17 8.00 1.56 3.13 1.56 6.45 5.36 8.33 16.07
113 10.00 12.50 10.00 14.06 6.25 17.19 11.29 10.71 15.00 14.29
116 3.33 12.50 4.00 9.38 9.38 4.69 4.84 12.50 8.33 3.57
119 63.33 50.00 40.00 39.06 46.88 45.31 45.16 32.14 41.67 39.29
122 10.00 20.83 20.00 23.44 26.56 18.75 16.13 23.21 11.67 17.86
125 10.00 14.00 9.38 6.25 7.81 11.29 12.50 11.67 7.14
128 1.56 1.61 1.79 1.79
131 1.56 1.56 3.23 1.79
134 2.00 1.67
137 1.56
D31 WALE CANT CADI WALB ALAC VALE DELT CCAT ADRI GREE
106 1.79
108 3.33 12.50 4.69 1.56 1.56 4.84 1.67 7.14
110 3.33 8.33 6.00 3.13 4.69 1.56 3.23 7.14
112 3.33 4.17 4.00 3.13 6.25 3.57 3.33 1.79
114 1.56 1.79 1.67
115 1.67 4.17 4.69 3.13 1.56 8.33 5.36
118 66.67 62.50 48.00 60.94 67.19 67.19 75.81 60.71 53.33 60.71
120 3.13 4.69 6.45 8.93 3.33 7.14
121 8.33 10.00 6.25 6.25 7.81 4.84 8.93 13.33 8.93
123 1.56 1.79
124 8.33 8.33 14.00 7.81 1.56 1.56 3.23 1.79 5.00 5.36
128 6.00 1.79 1.67
132 2.00 1.56





174 2.00 1.56 4.69 7.81 3.33 1.79
179 1.56




LAG32 WALE CANT CADI WALB ALAC VALE DELT CCAT ADRI GREE
148 1.79
150 1.61 3.13 1.67 1.79
153 5.00 1.61 4.69 4.69 1.72 1.79 3.33 1.79
158 1.56
163 1.61 4.69
165 10.00 4.17 8.00 4.84 3.13 6.25 1.72 3.57 6.67 3.57
166 1.79
167 4.17 2.00 3.23 1.56 3.57 3.33 3.57
168 1.56
169 1.67 4.00 3.13 1.67 5.36
171 15.00 4.17 2.00 4.84 6.25 6.25 6.90 7.14 5.00 3.57
173 8.33 4.17 6.00 9.68 9.38 7.81 10.34 12.50 3.33 8.93
175 40.00 41.67 38.00 37.10 34.38 31.25 34.48 28.57 23.33 28.57
177 10.00 29.17 20.00 22.58 9.38 20.31 24.14 19.64 25.00 19.64
178 1.56
179 5.00 8.33 10.00 3.23 9.38 6.25 5.17 8.93 11.67 7.14
181 1.67 4.17 6.00 6.45 6.25 6.25 6.90 5.36 6.67 7.14
183 2.00 1.61 1.56 1.79 5.00 5.36
184 1.61 1.72






A3M WALE CANT CADI WALB ALAC VALE DELT CCAT ADRI GREE
249 12.50
250 4.17
254 1.56 3.33 1.79
256 4.17 4.00 1.56 1.56 1.56 1.67 3.57
258 15.00 4.17 28.00 10.94 17.86 8.33
259 10.00 29.17 16.00 12.50 23.44 23.44 20.97 16.07 26.67 19.64
260 4.17 2.00 25.00 1.56 23.44 16.13 3.57 15.00 23.21
261 28.33 25.00 16.00 28.13 29.69 15.63 11.29 17.86 16.67 21.43
262 6.67 8.00 3.13 9.38 3.13 12.90 12.50 1.67 5.36
264 13.33 12.50 16.00 15.63 10.94 14.06 19.35 16.07 10.00 12.50
265 3.13 6.25 1.56 3.23 5.36 6.67 8.93
266 23.33 4.17 4.00 4.69 3.13 9.38 8.06 8.93 3.33 3.57
267 4.69 1.56 6.25 3.23 5.00
268 3.33 4.00 1.56 4.84 1.79 1.67
269 2.00
272 1.56
AUH WALE CANT CADI WALB ALAC VALE DELT CCAT ADRI GREE
138 1.61 1.67
139 1.56
145 8.33 4.17 2.00 3.13 1.56 1.56 1.61 1.79 1.67 5.36
148 91.67 87.50 96.00 89.06 92.19 89.06 82.26 87.50 90.00 85.71
151 8.33 3.13 1.56 1.56 9.68 5.36 7.14
154 4.69 1.56 6.25 4.84 5.36 3.33
157 2.00 1.56
160 1.56 3.33 1.79





271 4.17 5.00 4.17
273 2.50 3.33
274 78.95 54.17 55.00 65.00 76.56 55.00 60.00 66.07 65.52 64.58
277 21.05 25.00 40.00 35.00 23.44 40.00 33.33 33.93 31.03 31.25
280 1.72
289 2.50  
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LAG06 WALE CANT CADI WALB ALAC VALE DELT CCAT ADRI GREE
270 8.33 1.85
272 3.33 1.79
275 1.56 3.23 1.79
277 1.61
278 1.67 1.61 3.13 1.61 1.79
279 4.84 1.67
280 1.67 2.00 1.61 1.85 1.67 3.57
281 2.00 1.61
282 1.61 3.23 5.36
283 3.23 3.23 3.23 6.67 5.36
284 5.00 4.17 4.84 3.13 1.61 1.85 3.33 3.57
285 2.00 1.61 1.61 1.67 1.79
286 1.67 4.17 1.61 1.79
287 1.67
290 1.85
291 2.00 3.23 1.56 3.23 1.79
292 1.61
293 1.61
294 6.67 12.50 6.00 1.61 1.56 4.84 4.84 3.70 1.79
295 5.00 14.00 3.23 4.69 3.23 8.06 6.67 3.57
296 5.00 4.00 6.45 3.23 4.84 3.70 1.67
297 3.33 4.17 2.00 6.45 3.13 1.61 4.84 6.67 3.57
298 1.67 8.33 2.00 3.13 3.23 9.26 1.67 1.79
299 1.67 8.06 9.38 3.23 1.61 5.00 3.57
300 4.17 4.00 1.56 3.23 3.23 11.11 1.67
301 6.00 1.61 4.84 1.61 8.33 1.79
302 1.67 4.17 4.00 1.61 4.69 3.23 3.70 1.67 3.57
303 3.23 1.56 1.61 3.70
304 11.67 8.33 2.00 3.23 4.69 8.06 7.41 3.33 5.36
305 1.56 1.67
306 3.33 4.00 8.06 4.69 1.61 4.84 3.70 3.33 1.79
307 2.00 1.56 1.61 1.79
308 6.67 6.45 1.56 3.23 6.45 5.56 1.67
309 1.67 2.00 3.13 1.61
310 8.33 8.33 2.00 3.23 4.69 3.23 4.84 3.70 5.00 3.57
311 2.00 1.61 3.23 1.67
312 6.67 16.67 6.00 3.23 4.69 1.61 3.23 7.41 1.67 7.14
313 1.61 1.61 1.67
314 4.00 3.13 8.06 1.61 3.70 1.67
315 2.00 1.56 1.61 7.14
316 1.67 4.17 2.00 3.13 1.61 1.61 3.70 1.67
317 3.33 1.61 3.13 3.23 5.56 1.67
318 3.23 1.79
319 1.56 3.23 1.67
320 1.67 1.56 3.23 3.70 7.14
321 4.84
322 5.00 1.56 1.61 1.61 3.70 1.67
323 5.00 4.00 1.61 1.85
324 3.13 1.61 3.33 1.79
325 3.23 3.70 1.79
326 4.00 3.23 3.23
327 2.00 1.61 1.85 5.00 1.79
329 1.61












347 1.61 1.56 1.79
348 4.17 1.61 1.61 1.79
349 1.61 1.56 1.61
350 3.33 4.17 1.56 1.61 1.67 1.79
355 1.56  
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DUK WALE CANT CADI WALB ALAC VALE DELT CCAT ADRI GREE
140 2.00
141 1.61
144 3.23 1.79 8.33
147 1.56 1.61
149 65.00 66.67 38.00 43.75 34.38 20.31 22.58 19.64 18.33 48.21
150 8.00 26.56 50.00 70.31 69.35 66.07 58.33 41.07
152 8.33 2.00 1.56 1.79 1.67 1.79
153 6.00 1.56 3.13 3.13 1.61 3.57 8.33
155 25.00 33.33 42.00 26.56 7.81 6.25 5.36 3.33 8.93
156 3.13 1.79 1.67
158 1.67 2.00  
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APÉNDICE E. Resúmen estadísticos para los 11 microsatélites y 10 poblaciones en L. 
depurator. 
Pop Locus N Na Ne He Ho
WALE DV6 29 16.000 9.191 0.891 0.897
BLR 30 9.000 1.548 0.354 0.333
C1G 30 13.000 8.000 0.875 0.900
C5H 30 7.000 2.311 0.567 0.533
D31 30 10.000 2.161 0.537 0.467
LAG32 30 11.000 4.639 0.784 0.700
A3M 30 7.000 5.248 0.809 0.667
AUH 30 2.000 1.180 0.153 0.167
BQ6 19 2.000 1.498 0.332 0.316
LAG06 30 26.000 18.182 0.945 0.867
DUK 30 4.000 2.032 0.508 0.533
CANT DV6 10 9.000 6.897 0.855 0.700
BLR 12 3.000 1.185 0.156 0.167
C1G 10 8.000 5.714 0.825 0.700
C5H 12 5.000 3.064 0.674 0.833
D31 12 6.000 2.361 0.576 0.417
LAG32 12 8.000 3.646 0.726 0.750
A3M 12 9.000 5.333 0.813 0.667
AUH 12 3.000 1.291 0.226 0.250
BQ6 12 6.000 2.717 0.632 0.500
LAG06 12 15.000 11.520 0.913 0.917
DUK 12 2.000 1.800 0.444 0.500
CADI DV6 25 16.000 9.124 0.890 0.920
BLR 25 5.000 1.285 0.222 0.240
C1G 25 18.000 12.019 0.917 0.960
C5H 25 8.000 4.195 0.762 0.600
D31 25 11.000 3.676 0.728 0.600
LAG32 25 11.000 4.735 0.789 0.720
A3M 25 10.000 5.981 0.833 0.640
AUH 25 3.000 1.084 0.078 0.080
BQ6 21 4.000 2.115 0.527 0.333
LAG06 25 30.000 19.841 0.950 0.840




WALB DV6 32 13.000 6.966 0.856 0.781
BLR 32 5.000 1.486 0.327 0.313
C1G 32 16.000 10.039 0.900 0.813
C5H 32 7.000 4.063 0.754 0.844
D31 32 12.000 2.566 0.610 0.594
LAG32 31 13.000 4.757 0.790 0.742
A3M 32 10.000 5.306 0.812 0.750
AUH 32 4.000 1.254 0.203 0.188
BQ6 31 2.000 1.811 0.448 0.355
LAG06 31 33.000 23.157 0.957 0.710
DUK 32 5.000 3.003 0.667 0.625
ALAC DV6 32 19.000 11.011 0.909 0.938
BLR 32 4.000 1.433 0.302 0.250
C1G 32 15.000 7.758 0.871 0.844
C5H 32 7.000 3.246 0.692 0.719
D31 32 11.000 2.151 0.535 0.563
LAG32 32 15.000 6.225 0.839 0.625
A3M 32 11.000 5.505 0.818 0.813
AUH 32 6.000 1.175 0.149 0.156
BQ6 32 2.000 1.640 0.390 0.281
LAG06 32 37.000 27.307 0.963 0.969
DUK 32 6.000 2.656 0.624 0.531
VALE DV6 32 16.000 10.611 0.906 0.844
BLR 31 4.000 1.179 0.152 0.161
C1G 31 15.000 8.430 0.881 0.871
C5H 32 9.000 3.580 0.721 0.781
D31 32 11.000 2.131 0.531 0.563
LAG32 32 13.000 6.024 0.834 0.719
A3M 32 10.000 5.936 0.832 0.625
AUH 32 5.000 1.253 0.202 0.219
BQ6 30 3.000 2.095 0.523 0.300
LAG06 31 34.000 25.973 0.961 0.968
DUK 32 4.000 1.850 0.459 0.531
DELT DV6 31 16.000 7.688 0.870 0.774
BLR 31 3.000 1.395 0.283 0.290
C1G 31 17.000 7.092 0.859 0.839
C5H 31 8.000 3.798 0.737 0.742
D31 31 7.000 1.707 0.414 0.452
LAG32 29 12.000 4.933 0.797 0.621
A3M 31 9.000 6.768 0.852 0.742
AUH 31 5.000 1.452 0.311 0.290
BQ6 31 4.000 2.150 0.535 0.323
LAG06 31 35.000 26.694 0.963 0.806
DUK 31 6.000 1.873 0.466 0.290  
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CCAT DV6 28 15.000 7.762 0.871 0.893
BLR 28 7.000 1.524 0.344 0.286
C1G 28 16.000 7.095 0.859 0.821
C5H 28 8.000 4.915 0.797 0.750
D31 28 11.000 2.545 0.607 0.536
LAG32 28 13.000 6.374 0.843 0.786
A3M 28 9.000 6.969 0.857 0.857
AUH 28 4.000 1.296 0.228 0.214
BQ6 28 2.000 1.813 0.448 0.250
LAG06 27 24.000 18.000 0.944 0.926
DUK 28 7.000 2.082 0.520 0.464
ADRI DV6 30 18.000 11.250 0.911 0.967
BLR 30 6.000 1.324 0.244 0.267
C1G 30 19.000 10.405 0.904 0.867
C5H 30 8.000 4.206 0.762 0.733
D31 30 12.000 3.152 0.683 0.633
LAG32 30 14.000 6.716 0.851 0.700
A3M 30 12.000 6.742 0.852 0.833
AUH 30 5.000 1.230 0.187 0.200
BQ6 29 4.000 1.901 0.474 0.414
LAG06 30 36.000 25.000 0.960 0.900
DUK 30 7.000 2.568 0.611 0.600
GREC DV6 26 19.000 13.000 0.923 0.962
BLR 27 7.000 1.688 0.407 0.444
C1G 28 14.000 7.063 0.858 0.893
C5H 28 7.000 4.181 0.761 0.714
D31 28 9.000 2.541 0.607 0.464
LAG32 28 13.000 6.672 0.850 0.750
A3M 28 9.000 5.962 0.832 0.821
AUH 28 4.000 1.346 0.257 0.214
BQ6 24 3.000 1.882 0.469 0.333
LAG06 28 34.000 25.290 0.960 0.857
DUK 28 4.000 2.442 0.591 0.536  
Abreviaciones de las poblaciones como en la Figura 10. N: Número de individuos; Na: 
Número de alelos; Ho: Heterocigosidad observada; HE: Heterocigosidad esperada. FIS: 
Coeficiente de endogamia indicando en negrilla la significancia después de la 
corrección con FDR (P<0.0094). FNA: Frecuencia de alelos nulos identificada con 
MICROCHECKER. - : No presencia de alelos nulos. 
